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Предисловие редактора перевода 


Когда в 1866 г. Э. Геккель впервые употребил слово «эколо¬ 
гия», обозначив им биологическую науку, изучающую взаимо¬ 
отношения организмов и окружающей их среды, он, наверное, 
не подозревал о том, что через сто с небольшим лет слово это, 
многократно повторенное газетами и журналами всего мира 
(не говоря уже о других неведомых ранее средствах массовой 
информации), станет своеобразным символом своего времени. 
Действительно, об экологии говорят сейчас буквально все, пони¬ 
мая под экологией в большинстве случаев любое взаимодейст¬ 
вие человека и природы или ухудшение качества среды, вызван¬ 
ное его хозяйственной деятельностью. Можно соглашаться с та¬ 
ким пониманием экологии, а можно решительно его оспаривать, 
но нельзя не признать, что совершенно независимо от популяр¬ 
ности или непопулярности слова «экология» (среди журналистов 
и политических деятелей) уже давно существует и развивается 
наука экология, имеющая собственные цели, объекты и методы 
исследования. 

Удачно окрещенная Геккелем в самом начале своего станов¬ 
ления экология обрела самостоятельность в начале XX в., когда 
были предложены первые экологические концепции, и претер¬ 
пела период очень бурного развития в 20—40-х годах, когда сло¬ 
жился ее существующий и поныне понятийный аппарат и были 
выработаны основные методологические подходы. Именно с это¬ 
го времени в экологии сосуществуют экосистемный и популяци¬ 
онный подходы, практически исчерпывающие в своей совокуп¬ 
ности основное ее содержание. Как следует уже из самого на¬ 
звания, экосистемный подход во главу угла ставит понятие эко¬ 
системы— совокупности организмов и неживых компонентов, 
связанных потоками вещества и энергии. С точки зрения сто¬ 
ронников экосистемного подхода, экология — это наука об эко¬ 
системах, а любое изучаемое экологами явление представляет 
интерес прежде всего постольку, поскольку оно имеет значение 
для экосистемы в целом. В становление экосистемного подхода 
отечественной наукой был внесен заметный вклад: достаточно 
назвать имя В. Н. Сукачева — автора понятия «биогеоценоз», 
или Г. Г. Винберга, развивавшего (вместе с Л. Л. Россолимо и 
В. С. Ивлевым) «балансовое» направление в изучении водое- 
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мов. Упрочению экосистемного подхода у нас в стране способ¬ 
ствовало и опубликование перевода обстоятельных учебных по¬ 
собий Ю. Одума «Основы экологии» (М.: Мир, 1975) и «Эколо¬ 
гия» (М.: Мир, 1986). 

Популяционный подход, концентрирующий основное внима¬ 
ние на популяциях, т. е. совокупностях особей одного вида, на¬ 
селяющих определенную территорию (или акваторию), в нашей 
стране получил меньшее развитие, чем экосистемный, хотя на 
начальном этапе большую роль в его становлении сыграли ра¬ 
боты советского исследователя Г. Ф. Гаузе, а также, как сейчас 
мы понимаем, и работы Л. Г. Раменского. В отличие от экоси¬ 
стемного подхода, тяготеющего к целостному (холистическому) 
описанию, популяционный подход более склонен к аналитиче¬ 
скому объяснению. Именно этот подход имел в виду канадский 
исследователь Ч. Кребс, определяя экологию как науку о взаи¬ 
модействиях, обусловливающих распространение и обилие орга¬ 
низмов. 

Предлагаемая вниманию читателей книга — это обстоя¬ 
тельный учебник экологии, написанный тремя видными англий¬ 
скими исследователями М. Бигоном, Дж. Харпером и К. Таун¬ 
сендом в русле именно популяционного подхода. Недаром в са¬ 
мом начале книги с одобрением цитируется уже приведенное 
выше определение экологии Ч. Кребса. Подзаголовок книги 
«Особи, популяции и сообщества» определяет ее логическую 
канву. Фактически речь идет о трех уровнях познания экологи¬ 
ческих явлений. Но отчетливо сознавая специфику задач, воз¬ 
никающих на каждом уровне, авторы вместе с тем наглядно 
показывают их взаимосвязь и возможность перехода с одного 
уровня на другой. До настоящего времени на русском языке не 
было учебника экологии, который, так широко охватывая всю 
основную проблематику этой науки, вместе с тем давал бы чи¬ 
тателю реальное представление о том, как исследователь мо¬ 
жет понять суть тех или иных экологических явлений, прежде 
всего тех, которые касаются распределения организмов в про¬ 
странстве и их динамики во времени. Основное внимание в кни¬ 
ге уделяется организмам и их совокупностям в природе, хотя 
дается представление о математических моделях и лаборатор¬ 
ных экспериментах. Очень выгодно отличает данный учебник 
от других аналогичных изданий равномерное использование 
примеров из животного и растительного мира. Таким образом 
еще раз наглядно демонстрируется целостный характер эколо¬ 
гии и достаточная универсальность установленных в ней законо¬ 
мерностей. Думается, что появление этой книги на русском язы¬ 
ке с одобрением будет встречено как начинающими экологами, 
так и уже сложившимися специалистами. 


А. М. Гиляров 
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Судя даже по пещерным рисункам древнего человека, нетруд¬ 
но заключить, что экология, если и не древнейшая профессия, 
то, по-видимому, самая древняя из наук. Ощутив первые про¬ 
блески сознания, наши первобытные предки должны были оце¬ 
нить важность сведений о том, где можно отыскать съедобные 
растения, наловить животных и укрыться от преследовавших их 
врагов. Сегодня, однако, мы можем поставить задачу шире. 
Мы понимаем: чтобы пользоваться дарами природы, не губя их, 
чтобы добывать пищу, чтобы угадывать, «что случится потом» 
с окружающим нас миром, мы обязаны понимать мир природы 
и населяющие его существа. Книга эта как раз и предназначена 
для того, чтобы дать такое понимание или расширить его. Эта 
книга о распространении различных существ по поверхности 
Земли, об их обилии в различных ее частях, а также о физиче¬ 
ских, химических и особенно биологических свойствах и взаи¬ 
мосвязях, предопределяющих и распространение, и обилие. 

Предмет экологии в отличие от некоторых других наук изве¬ 
стен всем и каждому; поскольку большинство из нас предава¬ 
лось созерцанию природы, постольку большинство из нас — 
своего рода экологи. Научная экология, однако, непроста — 
у нее свои тонкости и сложности. Она должна по-своему подхо¬ 
дить к каждому из трех отчетливо выделяемых уровней биоло¬ 
гической иерархии — к особям, популяциям особей и образуе¬ 
мым популяциями сообществам; себе в ущерб, как мы увидим, 
она пренебрегает либо деталями биологии особей, либо везде¬ 
сущими последствиями исторических, эволюционных и геологи¬ 
ческих событий. Соприкасаясь со смежными дисциплинами, она 
впитывает достижения биохимии, этологии, климатологии, тек¬ 
тоники плит и проч., но и сама влияет на наши представления о 
многих биологических явлениях. Т. X. Добржанский говорил: 
«В биологии все наполняется смыслом лишь тогда, когда истол¬ 
ковывается с эволюционной точки зрения». Если это верно, то 
верно также то, что и в эволюции едва ли можно что-либо 
осмыслить, не опираясь на экологическую точку зрения, т. е. 
на представления о взаимодействиях между организмами и их 
физическим, химическим и биологическим окружением. 
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Еще одна замечательная особенность экологии состоит в 
том, что перед нею простирается мир неповторимого: миллионы 
различных видов, мириады генетически отличных индивиду¬ 
умов— и все они живут и взаимодействуют в разнообразном и 
непрестанно изменяющемся мире. Прелесть экологии — в бро¬ 
саемом ею вызове. Вызов —в необходимости постижения осно¬ 
вополагающих, очевидных проблем. Постигнуть их нужно так, 
чтобы, признавая неповторимость и сложность всех частей при¬ 
роды, в то же время в сложности этой не потонуть, а отыскать 
закономерности и научиться делать предсказания. Как заметил 
Л. Бёрч, в экологии как нигде уместен совет, данный физиком 
Уайтхедом: «Ищи простоту, но не доверяй ей». 

При написании этой книги мы стремились создать некото¬ 
рую систему представлений, переходя от особей к популяци¬ 
ям, а от популяций к сообществам. Впрочем, кое-где (особенно 
в гл. 14 и 15) мы оглядывались назад, чтобы посмотреть па 
низшие уровни иерархии в свете того, что мы поняли при изу¬ 
чении высших. Экология не принадлежит к числу научных дис¬ 
циплин с простой линейной структурой: в ней все связано со 
всем. Главы этой книги содержат естественноисторические опи¬ 
сания, сведения по физиологии и этологии, описания строгих 
лабораторных и полевых опытов, тщательных наблюдений и 
данных количественного учета, а также разбор математических 
моделей — вариантов той самой простоты, каковую необходимо 
искать, но коей в равной мере необходимо не доверять. Распре¬ 
деление сведений по этим разделам от главы к главе меняется. 
В какой-то мере эти изменения отражают достигнутый в раз¬ 
личных областях прогресс. Отражают они и внутренние разли¬ 
чия разных сторон экологии. Ее достоянием становится любой 
сдвиг в любой области: экология была и будет естественным 
перекрестком для натуралистов, экспериментаторов, полевых 
биологов и специалистов по математическому моделированию. 
Нам кажется, что разумно сочетать все эти ипостаси — обязан¬ 
ность каждого эколога. 

Настоящая книга предназначена для всех, у кого экология 
лежит на пути к диплому. Некоторые разделы нашего курса — 
особенно математические — будут кому-то даваться с трудом; 
изложение, однако, построено так, чтобы у нашего читателя, 
где бы и в чем бы ни был он силен — будь то в поле или лабо¬ 
ратории, в теории или практике, — сложилось об изучаемом 
предмете представление современное и достаточно разносто¬ 
роннее. 

У книги есть одна вспомогательная особенность: весь ее 
текст размечен «боковушками» 1 . С их помощью мы надеемся 


1 В русском издании вынесены курсивом в подзаголовки текста. Прим. 

ред. 
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убить сразу нескольких зайцев: они составляют набор подзаго¬ 
ловков, детализирующий структуру текста; кроме того, они 
многочисленны и нередко сами по себе содержательны. Это об¬ 
стоятельство позволяет пробегать их заодно с обычными заго¬ 
ловками как конспект очередной главы. В силу того же обстоя,- 
тельства они должны служить студентам в качестве указате¬ 
ля— в самом деле, они сродни пометкам, которые часто остаіз- 
ляют на полях учебников сами студенты. Наконец, они могут 
служить средством текущего контроля успеваемости: если тьь 
убедился, что очередной тезис совпадает со смыслом только что/ 
прочитанного, то, стало быть, до тебя «дошло». 

Закончив книгу, не откажем себе в удовольствии запечатлеть 
на ее страницах признательность всем тем, кто так или иначе 
содействовал ее зачатию, созреванию и появлению на свет. 
Многие наши коллеги читали многочисленные наброски и поде¬ 
лились по этому поводу полезными соображениями. Джон Лоу¬ 
тон и Боб Мэй взвалили на себя задачу внимательного прочте¬ 
ния всех глав. Написанию одной или нескольких глав помогли 
Джо Андерсон, Рои Андерсон, Дэвид Аткинсон, Лео Басс, Ар¬ 
тур Кейн, Джеймс Чабб, Эндрю Коссинс, Роберт Коуи, Майкл 
Кроули, Джон Фаррар, Майкл Хассел, Уильям Хил, Алан 
Хилдрю, Майкл Хатчингс, Роберт Джеймс, Ричард Лоу, Ри¬ 
чард Палмер, Мери Прайс, Дерек Ранвелл, Персио де Соуза 
Сантуш младший, Дейв Томпсон, Дез Томпсон, Джеймс Томп¬ 
сон, Джефф Вааге, Ричард Уолл, Хилари Уоллес, Эндрю Уот- 
кинсон и Джон Уиттэкер. В издательстве «В1аск\ѵе1і» нам уда¬ 
лось воспользоваться помощью и поддержкой Саймона Рэлли- 
сона, превратившего врученный ему текст в книгу, и Боба Кэмп¬ 
белла, который терпеливо нянчился с нами. Энди Синауэр из; 
«Зіпаиег Аззосіаіез» замкнул обратную связь, исходившую из 
первоначального плана будущей книги, через умы целого ряда 
североамериканских экологов; он же согласовал в Северной 
Америке тексты обзоров отдельных глав. Текст же книги воз¬ 
ник из нашей пачкотни благодаря неустанным и кропотливым 
трудам машинисток — Аниты Каллагэн, Джейн Фаррел, Гвинет 
Келл, Сюзан Скотт и Марии Вулли. В заключение с радостью 
поблагодарим наших жен и наши семьи за то, что они нас под¬ 
держивали, выслушивали и игнорировали, т. е. именно за то», 
что от них требовалось. 



Введение: экология и ее предмет 


Термин «экология» был введен в употребление в 1869 г. 
Эрнстом Геккелем 1 для обозначения науки, изучающей взаимо¬ 
отношения организмов с окружающей средой. Само слово вос¬ 
ходит к греческому «ойкос» — «дом», «жилище», поэтому эколо¬ 
гию можно трактовать как изучение «домашней жизни» живых 
существ. Более содержательное и гораздо более четкое опреде¬ 
ление дано Кребсом (КгеЬз, 1972): «Экология — это научное по¬ 
знание взаимодействий, определяющих распространение и чис¬ 
ленность организмов». Достоинство такого определения состоит 
в том, что оно точно очерчивает основное содержание экологии: 
изучение закономерностей распространения и динамики числен¬ 
ности организмов, т. е. выяснение того, где они встречаются, 
сколько их и что они делают. Однако в определении, данном 
Кребсом, нет слова «среда», и чтобы понять, почему, необходи¬ 
мо обрисовать соответствующее понятие. Среда организма со¬ 
стоит из всех влияющих на него внешних факторов и явлений — 
как физических и химических (абиотических), так и связанных 
с наличием других организмов (биотических). «Взаимодейст¬ 
вия», фигурирующие в определении Кребса, — это, конечно же, 
взаимодействия организмов именно с этими факторами. Таким 
образом, среда занимает в этом определении экологии такое же 
центральное положение, какое придавал ей в свое время Гек- 
ксль. 

Определение основного содержания экологии как изучения 
«распространения и динамики численности организмов» подку- 
пающе кратко. Требуется, однако, его расширить и пояснить. 
Экология занимается тремя уровнями: отдельными особями (ин¬ 
дивидуумами), популяциями (состоящими из особей одного ви¬ 
да) и сообществами (состоящими из более или менее обширно¬ 
го набора популяций). 


1 Здесь авторы не точны. Экология как самостоятельная наука определена 
Геккелем уже в 1866 г. в капитальном двухтомном труде «Общая морфология 
организмов». (Подробнее см. Новиков Г. А., Сто лет экологии Эрнста Гекке¬ 
ля. Очерки по истории экологии. — М.: Наука, 1970, с. 2—76.)— Прим. ред. 



Введение 


11 


Занимаясь особями, экология выясняет, как на них влияет 
абиотическая и биотическая среда и как они сами воздействуют 
на среду. Занимаясь популяциями, она решает вопросы о нали¬ 
чии или отсутствии отдельных видов, о степени их обилия или 
редкости,^об устойчивых изменениях и колебаниях численности 
популяций. При исследовании на популяционном уровне воз¬ 
можны два методологических подхода. Первый исходит из ос¬ 
новных свойств отдельных особей, а уж затем изыскивает фор¬ 
мы сочетания этих свойств, предопределяющие особенности по¬ 
пуляции в целом. Второй обращается к свойствам популяции 
непосредственно, пытаясь увязать эти свойства с параметрами 
среды. Оба подхода небесполезны, и обоими мы воспользуемся 
в дальнейшем. Кстати, те же два подхода целесообразны и при 
изучении сообществ. Экология сообществ рассматривает состав, 
или структуру, сообществ, а также прохождение через сообще¬ 
ства энергии, биогенных элементов и других веществ (т. е. то, 
что называется функционированием сообщества). Пытаться 
понять все эти закономерности и процессы можно, рассматри¬ 
вая слагающие сообщество популяции; но можно и непосредст¬ 
венно изучать сообщества, концентрируя внимание на таких их 
характеристиках, как видовое разнообразие, скорость образова¬ 
ния биомассы и т. д. Опять-таки пригодны оба подхода. Эколо¬ 
гия занимает центральное место среди других биологических 
дисциплин, поэтому неудивительно, что со многими из них она 
перекрывается — прежде всего с генетикой, эволюционным уче¬ 
нием, этологией и физиологией. Но все же основное в эколо¬ 
гии— это те процессы, которые сказываются на распростране¬ 
нии и численности организмов, т. е. процессы отрождения осо¬ 
бей, их гибели и миграции. 

Не лишне с самого начала подчеркнуть, что экологов инте¬ 
ресуют не только природные сообщества и популяции и «дикие» 
особи, но и сообщества, созданные человеком или подвергаю¬ 
щиеся его влиянию (фруктовые сады, пшеничные поля, зерно¬ 
хранилища, заповедники и т. п.). Более того, экологи часто изу¬ 
чают экспериментальные системы и математические модели. 
В становлении и развитии экологии они сыграли и наверняка 
будут играть решающую роль. Мы то и дело будем обращаться 
к ним в нашей книге. И все же в конце концов нас интересует 
реальный мир, и о ценности моделей и простых лабораторных 
опытов должно судить постольку, поскольку они проливают но¬ 
вый свет на функционирование природных систем. Модели и 
опыты — это средства достижения цели, но ни в коем случае не 
самоцель. Одно из главных предназначений науки — упрощать, 
облегчая тем самым достижение многосложной действительно¬ 
сти. Экология — это наука, подводящая фундамент под естест¬ 
венную историю и вместе с тем пытающаяся ее объяснить. 
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Объяснение, описание, предсказание и управление 

На любой из ступеней экологической иерархии мы можем 
попробовать сделать разные вещи. Во-первых, мы можем попы¬ 
таться что-то объяснить или понять. Такая попытка — это поиск 
истины в духе чисто научных традиций. Но чтобы понять, необ¬ 
ходимо сначала описать. Описание тоже расширяет наши по¬ 
знания о живой природе. Ясно, что, прежде чем что-либо по¬ 
нять, мы должны обзавестись описанием того, что хотим понять. 
Не столь очевидно, но столь же верно и то, что ценнейшие из 
описаний — те, которые выполнены с прицелом на вполне опре¬ 
деленную проблему, на «потребность в понимании». На самом 
деле все описания отрывочны, и, имея дело с «непредвзятым» 
описанием ради описания, нередко впоследствии обнаружива¬ 
ешь, что оно охватило совсем не то, что было нужно. 

Нередко экологи стараются также предсказать, что при оп¬ 
ределенных обстоятельствах произойдет с теми или иными ор¬ 
ганизмами, популяциями или сообществами. На основе таких 
предсказаний мы пытаемся управлять теми или иными экологи¬ 
ческими ситуациями и извлекать из них пользу. Так, например, 
предсказав сроки будущего нашествия саранчи, мы можем при¬ 
нять надлежащие меры и тем самым уменьшить ожидаемый 
ущерб. Предвидя наступление условий, благоприятных для по¬ 
севов и неблагоприятных для вредителей, мы стремимся сберечь 
урожай. Намечая подходящий охранительный режим, мы стара¬ 
емся не допустить исчезновения редких видов. В какой-то мере 
предсказание и управление возможны и без объяснения или по¬ 
нимания; но достоверные и точные предсказания, а также пред¬ 
сказания того, что случится в обстоятельствах необычных, воз¬ 
можны лишь тогда, когда мы в состоянии еще и объяснить про¬ 
исходящее. 

Важно уяснить, что в биологии сосуществуют два различных 
класса объяснений: непосредственные (выяснение механизмов) 
и «конечные» (поиски причин возникновения таких механиз¬ 
мов). Например, наблюдаемые распространение и численность 
птиц данного вида можно «объяснить» на основе данных о фи¬ 
зических условиях, которые могут переносить эти птицы, о по¬ 
требляемом ими корме, об их паразитах и хищниках. Это — не¬ 
посредственное объяснение. Правомерен, впрочем, и следующий 
вопрос: а как птицы этого вида приобрели те самые черты, ко¬ 
торые сейчас, судя по всему, навязывают им образ жизни? 
На него придется отвечать объяснением, привлекающим эволю¬ 
ционные понятия. «Конечное» объяснение современного распро¬ 
странения и современной численности наших птиц кроется в 
экологическом опыте их предков. 

В экологии немало проблем, нуждающихся в эволюционном, 
конечном толковании. «Как вышло, что сосуществующие виды 
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сходны сплошь и рядом, а неразличимы лишь изредка?» (гл. 7); 
«Что вынуждает хищников прибегать к тем или иным формам 
пищевого поведения?» (гл. 9); «Каким образом организмы при¬ 
обрели свойственные им сочетания размеров, скорости разви¬ 
тия, плодовитости и т. д.?» (гл. 14). Загадки эти так же неотде¬ 
лимы от современной экологии, как задачи предотвращения на¬ 
шествий, защиты урожая и сохранения редких видов. Способ¬ 
ность наша к управлению и использованию ни в коем случае не 
пострадает от способности к объяснению и пониманию. Доби¬ 
ваясь понимания, мы должны сочетать непосредственные объ¬ 
яснения с «конечным». 



Часть 1 


Организмы 


Введение 


Мы решили начать эту книгу с глав, посвященных организ¬ 
мам, затем рассмотреть способы взаимодействия организмов 
между собой и, наконец, обсудить свойства формируемых ими 
сообществ. Вполне логично было бы изложить предмет в обрат¬ 
ном порядке, начиная с обсуждения сложноорганизованных со¬ 
обществ в природных и искусственных местообитаниях, перехо¬ 
дя к все более детальному их анализу и завершая главами, опи¬ 
сывающими свойства отдельных особей. Наша задача несколько 
напоминает сочинение книги о часовых механизмах. Можно бы¬ 
ло бы начать с обзора и классификации различных типов ча¬ 
сов, а закончить разделами о пружинах, зубчатых колесах, ба¬ 
тарейках и кристаллах, приводящих их механизмы в движение. 
Мы же решили начать с особей, поскольку именно особи под¬ 
вергаются воздействиям эволюционных сил (они живут или 
умирают, оставляют или не оставляют потомков), и природа 
сообществ в конечном итоге должна быть истолкована (а не 
просто описана) исходя из свойств их составных частей — от¬ 
дельных популяций, состоящих из отдельных особей. 

Сначала мы рассмотрим формы соответствия, которое на¬ 
блюдается между организмами и средой, в которой они обита¬ 
ют. Начинать с утверждения, что каждый организм в некотором 
роде идеально приспособлен к существованию там, где он су¬ 
ществует, было бы поверхностно и не слишком оригинально. 
Возможно, в результате всестороннего исследования мы и при¬ 
дем к такому заключению, но логической посылкой это поло¬ 
жение служить не может. Тем не менее мы подчеркиваем, что 
организмы таковы, каковы они есть, и обитают там, где они 
обитают, по причине своей эволюционной истории (гл. 1). Затем 
мы разберем формы пространственной и временной изменчиво¬ 
сти условий среды и характер различий между организмами в 
условиях, которые они способны перенести или которые они 
предпочитают (гл. 2). И наконец, мы перейдем к рассмотрению 
ресурсов, потребляемых различными организмами, и природы 
взаимодействия организмов с этими ресурсами (гл. 3). 
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Экологу сообщество интересно в значительной степени тем, 
каков его видовой состав, к каким группам принадлежат обна¬ 
руженные виды, каковы численности и (или) биомассы соответ¬ 
ствующих популяций. Численность определяется соотношением 
между рождаемостью и смертностью, а также между вселением 
(иммиграцией) и выселением (эмиграцией). Как мы со време¬ 
нем увидим, закономерности рождаемости и смертности накла¬ 
дывают на образ жизни популяций глубочайший отпечаток. Не¬ 
которые из множества таких закономерностей обсуждаются 
в гл. 4. 

Каждому виду растения или животного присуща известная 
способность к расселению. Ню определяются скорости, с кото¬ 
рыми особи покидают местообитания, ставшие или становящие¬ 
ся неблагоприятными, и обнаруживают другие, ставшие при¬ 
годными для освоения. Расселению организмов посвящена гл. 5. 



Глава 1 


Соответствие между организмами и средой 


1.1. Введение 

Эволюция путем естественного отбора. 

Экология изучает организмы и среду их обитания, поэтому 
очень важно понять связь между ними. Быть может, из всех 
утверждений относительно этой связи основным является следу¬ 
ющее: различные организмы распределены по различным мес¬ 
тообитаниям не беспорядочно — между организмами и средой 
имеется соответствие. Это вполне укладывается в наши пред¬ 
ставления о природе вещей. Но какова природа этого соответ¬ 
ствия? 

1.1.1. Естественный отбор — адаптация или абаптация 1 ? 

Расхожий штамп, употребляемый для описания этого соот¬ 
ветствия, таков: «Организм X приспособлен к...» — и далее сле¬ 
дует описание условий, в которых подобные организмы встре¬ 
чаются. То и дело, например, приходится слышать, что «рыбы 
приспособлены к существованию в водной среде», что «какту¬ 
сы приспособлены к засушливым условиям пустынь» и т. д., но, 
как ни странно, привычный штамп в таких случаях совершенно 
неуместен. Установить, почему он неуместен — это, оказывает¬ 
ся, вернейший путь к пониманию подлинной природы соответ¬ 
ствия между организмом и средой. 

В основе теории эволюции путем естественного отбора, пред¬ 
ложенной Чарлзом Дарвином в 1859 г., лежит несколько допу¬ 
щений. 

1. Индивидуумы, образующие видовую популяцию, не тож¬ 
дественны: они отличаются, пусть даже незначительно, по раз¬ 
мерам, по скорости развития, по реакциям на температуру и 
проч. 

2. Отличия эти, хотя бы частично, передаются по наследству. 
Другими словами, свойства индивидуума в какой-то мере пред¬ 
определяются его генетической конституцией. Дети наследуют 
гены родителей и потому, как правило, разделяют родительские 
признаки. 


1 Неологизм «абаптация» (аЬарІаІіоп) построен по аналогии со словом 
«адаптация» (абаріаііоп), но приставка ай-, означающая добавление или уси¬ 
ление, заменена приставкой аЬ-, означающей «отнятие». Соответственно если 
«адаптация» — это «прибавление приспособленности», то «абаптация» — «от¬ 
нятие приспособленности». — Прим. ред. 
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3. Потенциально любая популяция в состоянии «заполнить 
землю»; так бы оно и случилось, если бы каждый индивидуум 
выживал и к тому же производил максимальное число потом¬ 
ков. Но такого не случается: многие особи погибают, не успев 
произвести потомство, а многие (если не все) размножаются со 
скоростью, далеко не достигающей максимальной. 

4. Разные особи оставляют различное число потомков. Это 
вовсе не сводится к тому, что у различных индивидуумов число 
потомков в одном помете неодинаково. Подразумевается и ве¬ 
роятность доживания особей до репродуктивного возраста, 
и число потомков в одном помете, и выживание и размножение 
этих потомков, и выживание и размножение потомков следую¬ 
щего поколения — и так до бесконечности. 

5. Наконец, число потомков данного организма зависит — 
не всецело, не решающим образом — от исхода взаимодействия 
между этим организмом и средой. 

В одних условиях индивидуум выживает и размножается, 
в других — нет. Только в этом весьма приближенном смысле и 
можно полагать, что природа осуществляет отбор. Именно в 
этом смысле определенные местообитания могут быть названы 
благоприятными или неблагоприятными, и в этом же смысле 
одни организмы могут считаться приспособленными, а другие — 
нет. Поскольку одни особи оставляют больше потомков, чем дру¬ 
гие, наследственные свойства популяции могут в ряду поколений 
изменяться. В этом случае говорят, что имеет место эволюция 
посредством естественного отбора. 

Пожалуй, не лишено смысла утверждение, что особи данно¬ 
го поколения «абаптированы» условиями, в которых жили пре¬ 
дыдущие поколения. Условия прошлого — фильтр, через кото¬ 
рый некоторые сочетания признаков просочились в настоящее; 
но, видимо, организмы адаптированы («пригнаны») к условиям 
нынешним лишь постольку, поскольку последние обычно сход¬ 
ны с условиями прошлыми. Термин «приспособление» («адап¬ 
тация») оставляет ложное впечатление какого-то предсказания, 
предвидения или по крайней мере замысла. Организмы не пред¬ 
назначены, не адаптированы ни для настоящего, ни для буду¬ 
щего и ни к настоящему, ни к будущему не приспособлены — 
они являют собою живые следствия собственного прошлого. Они 
абаптированы своим прошлым. 

1.1.2. Приспособленность 

Приспособленность — это относительный вклад особей в чис¬ 
ленность будущих поколений. — Теория естественного отбора не 
предсказывает совершенства. 

Согласно определению, наибольшей приспособленностью 
обладают те особи популяции, которые оставляют наибольшее 
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число потомков. На практике это понятие нередко применяется 
не к отдельной, а к типичной особи или к некоторому типу: на¬ 
пример, можно сказать, что улитки с желтыми раковинами луч¬ 
ше приспособлены к обитанию в песчаных дюнах, чем улитки 
с бурыми раковинами (т. е. первые с большей, нежели вторые, 
вероятностью выживают и производят более многочисленное по¬ 
томство). 

Приспособленность, однако, понятие не абсолютное, а отно¬ 
сительное. Число образованных растением семян или отложен¬ 
ных насекомым яиц не является прямой мерой его приспособ¬ 
ленности; не является ею и само по себе число произведенных 
им потомков. Приспособленность индивидуума скорее определя¬ 
ется тем относительным вкладом, который он вносит в числен¬ 
ность будущих поколений: наиболее приспособленные особи по¬ 
пуляции— те, численность потомства которых наиболее велика 
по сравнению с численностью потомства, оставленного прочими, 
менее приспособленными особями той же популяции. Особи же, 
вносящие наибольший относительный вклад в численность про¬ 
изводимого популяцией потомства, оказывают и наибольшее 
влияние на ее наследственные признаки. 

Ни одна популяция не в состоянии вместить всех возможных 
генетических вариантов, которые могли бы существовать, влияя 
при этом на приспособленность. Из сказанного следует, что 
естественный отбор навряд ли приведет к возникновению со¬ 
вершенных, «максимально приспособленных» индивидуумов. 
Он благоприятствует особям, наиболее приспособленным из чис¬ 
ла существующих, а такой выбор может оказаться весьма и 
весьма ограниченным. Могущество движущих сил эволюции 
далеко не беспредельно. Теория Дарвина не предсказывает воз¬ 
никновения совершенства — даже в среде, остающейся из поколе¬ 
ния в поколение неизменной. Из нее следует лишь то, что неко¬ 
торые особи обыкновенно оставляют больше потомков, чем дру¬ 
гие, и по этой причине оказывают наибольшее влияние на фор¬ 
мирование облика будущих поколений. 

Сказанное выше представляет собой основное ограничение, 
налагаемое на степень приспособленности организмов к услови¬ 
ям существования. Сама суть естественного отбора такова, что 
организмы достигают приспособленности к среде обитания че¬ 
рез состояние «наиболее приспособленных из числа существую¬ 
щих» либо «наиболее приспособленных из числа уже существо¬ 
вавших»: они ни в коем случае не «лучшие из мыслимых». Мы 
не питаем надежд на отыскание в природе совершенства. При¬ 
чины этого подробно обсуждаются в работах Джекоба (ЛасоЬ, 
1977), Гоулда и Левонтина (ОоиЫ, Ьехѵопііп, 1979) и Харпера 
(Нагрет, 1982). 

Кроме того, способы приспособления и степень приспособ¬ 
ленности организмов к окружающей среде подчиняются и дру- 
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гим ограничениям и условиям. Некоторые из этих ограничений 
и условий будут рассмотрены в настоящей главе. 

1.2. Исторические факторы 

Исключительно важно осознать, что настоящее нередко не¬ 
сет на себе глубокий след геологического прошлого. Наш мир не 
был создан творцом, перебравшим по очереди все организмы, 
«испытавшим» их во всевозможных условиях и определившим 
каждому надлежащее место. Мир устроен так, что современное 
распространение живых существ можно, хотя бы отчасти, отне¬ 
сти на счет превратностей истории. 


1.2.1. Перемещения массивов суши 

Географическое распространение крупных нелетающих птиц. 

Некоторые загадочные картины расселения организмов по 
материкам представляются необъяснимыми с точки зрения воз¬ 
можностей перемещения на большие расстояния. Подобные при¬ 
меры заставили биологов — но прежде всего немецкого геофизи¬ 
ка Альфреда Вегенера (\Ѵе§епег, 1915)—предположить, что 
перемещаться должны были сами материки. Гипотеза Вегене¬ 
ра с негодованием отвергалась геологами, но лишь до тех пор, 
пока результаты изучения палеомагнетизма не заставили их 
прибегнуть к тому же самому объяснению — на первый взгляд 
фантастическому. Геологов примирила с биологами концепция 
подвижных тектонических плит земной коры, из коей следует и 
подвижность материков (рис. 1.1). Итак, покуда в раститель¬ 
ном и животном царствах происходили крупные эволюционные 
события, популяции рассекались на отдельные части, а масси¬ 
вы суши пересекали целые климатические пояса. 

Рис. 1.2 иллюстрирует один поучительный пример распрост¬ 
ранения большой группы крупных нелетающих птиц. Их рас¬ 
пространение поддается осмыслению лишь в свете гипотезы 
«мобилизма». Утверждения о том, что эму и казуары занимают 
свои ареалы потому, что наилучшим образом соответствуют 
условиям Австралии, а нанду и тинаму — потому, что именно 
они лучше всего приспособлены к условиям Южной Америки, 
были бы безосновательны. Каждая из этих групп возникла и 
развивалась в пределах своего континента и «абантирована» 
своим тамошним прошлым, но образование их изолированных 
и отдаленных один от другого ареалов целиком предопределено 
доисторическими перемещениями материков. Эти перемещения 
повлекли за собой невозможность попадания одних нелетающих 
птиц в места обитания других. 
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1.2.2. Изменения климата 

Разорванные ареалы и «нунатаки». — Постепенное изменение в 
распространении древесных пород со времени последнего оледе¬ 
нения. — Современное межледниковое восстановление — послед¬ 
нее ,из многих. — Изменения климата в тропиках. 

Климат изменялся намного быстрее, чем передвигались мас¬ 
сивы суши, и в современной картине географического распрост¬ 
ранения организмов многое отражает определенные фазы вос¬ 
становления, происходящего после климатических сдвигов. Для 
объяснения того, как возникли ареалы тех или иных видов, све¬ 
дения об исторических изменениях климата необходимы в той 
же мере, что и представления о приспособленности организмов 
к современным условиям обитания. В роли исторического фак¬ 
тора в таких случаях выступают, в частности, плейстоценовые 
оледенения. 

Классические примеры видовых ареалов, для истолкования 
которых может понадобиться привлечение исторических обстоя¬ 
тельств,— это состоящие из одного или нескольких небольших 
обособленных участков ареалы ряда холодоустойчивых, зача¬ 
стую высокоспециализированных цветковых растений арктоаль- 
пийских флор Северной Америки и севера Ршропы. Многие из 
таких растений встречаются в одном-единственном месте, дру¬ 
гие населяют два или несколько причудливо разбросанных обо¬ 
собленных «пятен» (т. е. имеют разорванные ареалы — бицент¬ 
рические или полицснтрические). Типичным примером может 
служить бицентрическое распространение одноцветкового коло¬ 
кольчика (Сашрапиіа ипіЦога) в Норвегии (рис. 1.3). 

Согласно одной точке зрения, отдельные части таких ареа¬ 
лов соответствуют областям, пригодным для произрастания рас¬ 
тений данного вида и предоставляющим необходимые для них 
особые, неповторимые условия. Полагают, что диаспоры таких 
растений попали в эти области, преодолев промежуточные, не¬ 
пригодные для произрастания, пространства. Согласно этой ги¬ 
потезе, возможно существование и других областей, где эти рас¬ 
тения могли бы прочно обосноваться, но куда они еще не попа¬ 
ли. Действительно, растения многих видов с необычными ареа¬ 
лами приурочены либо к островкам известковых почв, либо к 
определенным температурным условиям (см. рис. 1.3), но так 
бывает не всегда. 

Другая точка зрения состоит в том, что современные ареа¬ 
лы— это реликты, т. е. остатки ареалов популяций, некогда рас¬ 
пространенных более широко. Когда с севера наступал ледни¬ 
ковый щит, некоторые высокоширотные области оставались сво¬ 
бодными ото льда (хотя и они сильно промерзали). В этих не¬ 
оледеневших областях (по-эскимосски — «нунатаках») сохрани¬ 
лись популяции некоторых растений, а когда ледник отступил. 
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Рис. 1.1. Реконструкция последовательных стадий раскола сверхматерика Гонд- 
вана. Показано отделение южных континентов и образование Южной Атлан¬ 
тики и Индийского океана. (По Могіоп, Зсіаіег, 1979.) 


они так и остались в своих уединенных твердынях. Можно най¬ 
ти и геологические свидетельства, подтверждающие эту точку 
зрения; они, правда, не вполне убедительны. Имеются также 
интереснейшие сведения о приуроченности распространения не¬ 
которых нелетающих жуков к предполагаемым нунатакам, что 
является доводом в пользу «реликтовой» гипотезы. [Обзор та¬ 
кого рода данных приведен Айвсом (Іѵез, 1974).] 
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Впрочем, спор о нунатаках — это лишь небольшая часть го¬ 
раздо более широкой' дискуссии между теми, кто считает, что 
современное распространение организмов отражает их соответ¬ 
ствие современным условиям существования, и теми, кто счи¬ 
тает, что многое в распространении представляет собой насле¬ 
дие прошлого. С усовершенствованием методов поиска, анализа 
и датирования биологических остатков (особую роль при этом 
играет анализ ископаемой пыльцы) размах климатических и 
биотических сдвигов, происходивших на протяжении последних 
2 млн. лет (т. е. в плейстоцене), только начинает приоткрывать¬ 
ся. Эти новые методы позволяют все чаще и все с большей уве¬ 
ренностью устанавливать, что именно в современной картине 
географического распространения организмов связано с узкой 
специализацией по отношению к нынешним условиям их место¬ 
обитаний, а что являет собой отпечаток прошедшего. 

Результаты измерения содержания изотопов кислорода в 
кернах" пород океанического дна указывают, что в плейстоцене 
могло быть до 16 циклов оледенения, каждый из которых про¬ 
должался примерно 125 тыс. лет (рис. 1.4). Вопреки распрост¬ 
раненному мнению, складывается впечатление, что каждое оле¬ 
денение могло затягиваться на целых 50 и даже 100 тыс. лет и 
что оледенения перемежались непродолжительными периодами 
в 10—20 тыс. лет, когда температуры поднимались до современ¬ 
ных значений или несколько выше. Если такой временной мас¬ 
штаб соответствует истине, то необычен не древний, а современ¬ 
ный животный и растительный мир — ведь он сложился к кон¬ 
цу одного из нечастых катастрофических потеплений! 

На рис. 1.5 показана скорость изменения послеледникового 
растительного покрова окрестностей оз. Роджерс (шт. Коннек¬ 
тикут) за последние 14 тыс. лет по данным пыльцевого анали- 

Рис. 1.2. А. Географическое распространение и степень родства крупных неле¬ 
тающих птиц можно хотя бы отчасти объяснить дрейфом материков (см. 
рис. 1.1). Б. Степень родства определялась методом гибридизации ДНК. Ме¬ 
тод состоит в следующем. При нагревании двухцепочечная спираль молекулы 
■ДНК. распадается на две отдельные цени. Цепи ДНК различных видов мож¬ 
но затем соединить и вновь разделить с помощью нагревания. Чем выше 
сходство между цепями, тем более высокая температура (ДГ 50 Я) необходима 
для их разделения. Таким образом, эта температура является мерой степени 
родства двух видов и давности дивергенции. Прежде всего произошла дивер¬ 
генция линий тннаму и бескилевых птиц. Очередность более поздней диверген¬ 
ции хорошо согласуется с хронологией раскола Гондвапы и последовавшего за 
ним дрейфа материков (рис. 1.1). Последовательность основных событий та¬ 
кова: 1) отделение Австралии от остальных южных континентов; 2) расхож¬ 
дение Африки и Южной Америки и образование между ними Южной Атлан¬ 
тики; 3) возникновение примерно 80 млн. лет назад Тасманова моря; после 
этого около 40 млн. лет назад, по-видимому, последовало переселение в Но¬ 
вую Зеландию предков киви. Скорее всего они преодолели Тасманово море, 
перебираясь с острова на остров. Дивергенция различных видов киви произош¬ 
ла, судя по всему, совсем недавно. (По Ціашопсі, 1983; использованы данные 
ЗіЫеу и АЫяш 5 і.) 
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Рис. 1.3. Распространение одноцветкового 
колокольчика Сатрапиіа ипі{Іога Нор¬ 
вегии — пример бицентрического распро¬ 
странения. Жирными линиями обозначены 
изотермы; они соединяют точки, в кото¬ 
рых среднее значение максимальных лет¬ 
них температур воздуха составляет 22 С С 
(По Іѵез, 1974.) 


за. Виды деревьев, пыль¬ 
ца которых преобладает 
в соответствующих пыль¬ 
цевых профилях, появля¬ 
лись поочередно: первой 
была ель, последним — 
каштан. Каждый после¬ 
дующий вселенец удли¬ 
нял список видов, число 
которых неуклонно воз¬ 
растало на протяжении 
всех 14 тыс. лет. Подоб¬ 
ная картина складывает¬ 
ся и при изучении пыль¬ 
цевых профилей донных 
отложений европейских 
озер. 

С ростом числа рас¬ 
шифрованных «пыльце¬ 
вых летописей» стало 
возможно не только со¬ 
ставить представление о 
динамике растительного 
покрова в данном месте, 
но и приступить к карти¬ 
рованию перемещений 
различных видов расте¬ 
ний по мере их распро¬ 
странения по материкам. 
Выясняется, что различ¬ 
ные виды продвигались 
с различными скоростя¬ 
ми, и при этом не обяза¬ 
тельно в одном и том же 
направлении. Равновесие 


_ Ниппельных сообществ 
тем временем сдвигалось, состав их изменялся, и изменения эти 
почти наверняка продолжаются по сей день. 

В Северной Америке первым из «захватчиков», устремивших¬ 
ся вслед за отступавшим ледником, была ель; за нею последо¬ 
вала смолистая сосна, в течение нескольких тысячелетий про¬ 
двигавшаяся на север со скоростью 350—500 м в год. Вейму- 
това сосна «двинулась» примерно тысячелетием позже_одно¬ 
временно с дубом. К числу расторопных переселенцев принад¬ 
лежала и тсуга; она распространялась со скоростью 200—300 м 
в год и появилась в большинстве изученных точек примерно 
через тысячу лет после веймутовой сосны. Каштан продвигался 
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Время, тью. лет назад 

Рис. 1.4. Примерная динамика температуры в течение последовательных цик¬ 
лов оледенения, пришедшихся на последние 400 тыс. лет. Оценки температур 
получены путем сравнения соотношений изотопов кислорода в ископаемых 
остатках организмов, извлеченных из кернов донных отложений Карибского 
моря. Штриховая линия соответствует температуре, имевшей место 10 тыс. лет 
назад — в начале современного потепления. Кривая показывает, что теплые 
межледниковья, подобные современному, по-видимому, случались редко и что в 
течение большой части прошедших 400 тыс. лет господствовал ледниковый 
климат. (По ЕтПіапі, 1966; Баѵіз, 1976.) 

медленно (100 м в год), но, добравшись до новых мест, стано¬ 
вился доминантным видом; на Аллеганах он появился прибли¬ 
зительно за 3000 лет до того, как достиг Коннектикута. (Для 
растения с тяжелыми семенами и с длительной фазой ювениль¬ 
ного роста, предшествующей их образованию, продвижение да¬ 
же на 100 м в год представляется замечательно быстрым). 
Во время отступления ледника скорость заселения некоторыми 
растениями возникавших местообитаний, возможно, лимитиро¬ 
валась скоростью распространения их семян. 

Столь же надежными летописями послеледникового расселе¬ 
ния животных, связанного с изменениями лесного покрова, мы 
не располагаем; но по крайней мере не вызывает сомнений то, 
что многие животные не могли расселяться быстрее тех деревь¬ 
ев, частями которых они питались. Вероятно, некоторые живот¬ 
ные все еще пребывают в погоне за отошедшим к северу лесом. 

Видовой состав лесов умеренных широт Северного полуша¬ 
рия непрерывно изменялся в течение прошедших 10 000 лет и 
продолжает изменяться в настоящее время. Скорость этого из¬ 
менения, по-видимому, лимитируется скоростями распростране¬ 
ния основных лесообразующих пород. Согласно замечанию Де¬ 
виса (Оаѵіз, 1976), то обстоятельство, что «...даже в конце го¬ 
лоценового (т. е. современного) межледниковья заселение осво¬ 
божденных ледником пространств лесными древовидными расте¬ 
ниями все еще происходит, свидетельствует о том, что продол¬ 
жительность типичной межледниковой эпохи слишком мала для 
достижения флористического равновесия». 

Об истории растительности предыдущих межледниковых 
эпох известно очень немного, но можно предположить, что она 
неоднократно повторяла что-то из того, что выяснено из позд¬ 
нейших пыльцевых летописей. Те видовые популяции, которые 
при наступлении ледникл отступали слишком медленно (а на¬ 
ступал ледник быстрее, чем отходил), по-видимому, вымирали; 
быть может, некоторые из них выживали в нунатаках. Выжив- 





Рио. 1.5. Пыльцевые профили донных отложений из. Роджерс (шт. Коннектикут), охватывающие конец последнего 

нии ЛС к Н а «ллт В :’ Ю Іюслеледникоп У ю »иоху ВПЛОТЬ до настоящего времени. Справа указаны примерные даты появле¬ 
ния каждою из видов на территории Коннектикута. (Но Паѵіз еі аі., 1973.) 
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шие и известные нам сегодня популяции — это просто-напросто 
те популяции, которые были в состоянии поспеть за чередовав¬ 
шимися циклами оледенения и отступления ледника либо пере¬ 
жить эти циклы. Более того, нет никаких оснований полагать, 
будто генетическая структура тех видов, которые все эти пере¬ 
селения все-таки перенесли, осталась неизменной. Мы знаем, 
например, что при искусственном отборе на холодоустойчивость 
в лабораторных популяциях как растений, так и животных мож¬ 
но добиться очень быстрых сдвигов. Можно предполагать, в ча¬ 
стности, что в результате очередного переселения каждый вид 
подвергался воздействию отбора на повышенную скорость освое¬ 
ния новых территорий. Сообщества умеренных широт эфемерны 
и подвержены постоянному риску; они непрестанно изменяются 
сообразно изменениям условий существования. На то, чтобы 
стать иными, у них никогда не было времени. 

По полноте сведений об изменениях климата тропики намно¬ 
го уступают умеренной зоне. По этой причине возникает со¬ 
блазн предположить, что в те времена, когда умеренные широ¬ 
ты находились во власти драматических перемен климата и 
ледниковых вторжений, тропики пребывали в том же состоянии, 
что и ныне. Такое предположение почти наверняка ошибочно. 
Напротив, складывается картина изменений растительного по¬ 
крова, параллельных тем, что происходили в умеренном поясе: 
в более теплые и влажные периоды площадь тропических лесов 
возрастала, а в периоды более прохладные и засушливые, ког¬ 
да преобладала саванна, — сокращалась. В современном распро¬ 
странении как растений, так и животных содержатся указания 
на то, какое положение занимали некогда эти «острова тропи¬ 
ческого леса, окруженные морем саванны» (рис. 1.6). 


1.2.3. Особенности животного и растительного мира островов 

Островная изоляция благоприятствует процессу образования 
новых видов и ускоряет его. — Узорчатокрылые дрозофилы Га¬ 
вайских островов .— Дар вино вы вьюрки Галапагосских остро¬ 
вов. 

Фауна и флора островов (будь они окружены водами океа¬ 
на или «морем» отличающейся растительности) обладают не¬ 
сколькими особенностями, отличающими их от фауны и флоры 
материков. Особенности эти вразумительно и достаточно по¬ 
дробно обсуждаются в книге Уильямсона (У/іИіатзоп, 1981); 
затрагиваются они и в некоторых главах настоящей книги, осо¬ 
бенно в гл. 20. Применительно же к вопросам, обсуждаемым в 
настоящей главе, особенности островных биот поясняют три 
важных взаимосвязанных положения, а именно: 1) в соответст¬ 
вии между организмом и средой присутствует историческая со- 
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Рис. 1.6. А. Примерное распространение тропических лесов в Южной Америке 
на пике последнего оледенения. Б. Их современное распространение. (По ри¬ 
сункам ЗітЬегІоН, 1983; Ріеіои, 1979.) 

ставляющая; 2) вариант «совершенного организма», соответст¬ 
вующий данному типу условий существования, не обязательно 
является единственным; 3) естественный отбор, воздействуя на 
совершенно различные организмы, способен приводить их'в со¬ 
ответствие с однотипными условиями обитания. 

Попросту говоря, фауна и флора островов обладают двумя 
отличительными чертами: на островах меньше видов, чем на 
сравнимых материковых участках тех же размеров; кроме того, 
многие из островных видов слегка или даже существенно отли¬ 
чаются от видов, населяющих ближайший' сравнимый участок 
материка. Основных причин тому две. Во-первых, фауна и фло¬ 
ра острова ограничены формами, предки которых сумели до это¬ 
го острова добраться; сила этого ограничения, конечно, опреде¬ 
ляется удаленностью острова от материка или от других остро¬ 
вов и различна для разных групп организмов в зависимости от 
присущей этим организмам способности к расселению. Во-вто¬ 
рых, из-за той же самой обособленности скорость эволюционно¬ 
го преобразования островной популяции может оказаться до¬ 
статочной для того, чтобы преодолеть последствия обмена гене¬ 
тическим материалом с родительской популяцией на материке. 

Растолкуем второй пункт более обстоятельно. Биологи при¬ 
знают организмы принадлежащими к одному и тому же виду. 
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если эти организмы способны скрещиваться, свободно обмени¬ 
ваясь при этом генетическим материалом и производя плодови¬ 
тое потомство. Такой обмен генами (как, впрочем, и перетасов¬ 
ка генов в результате рекомбинации) способствует сглажива¬ 
нию генетической неоднородности популяции. Напротив, репро¬ 
дуктивная изоляция (например, подобная той, что существует 
между островной и материковой популяциями) обычно создает 
предпосылки эволюционного становления более локализован¬ 
ных, сугубо местных соответствий между организмами и средой. 
Действительно, репродуктивная изоляция — это, по-видимому, 
существенный шаг на пути к расщеплению единого предкового 
вида животных на два. Это обстоятельство, вне всякого сомне¬ 
ния, очень многое дает для понимания того, почему на островах 
много эндемичных видов, а также особых «рас» или «подви¬ 
дов», отличающихся от материковых форм, но не настолько, 
чтобы именоваться отдельными видами. 

Один из ярчайших примеров островного видообразования яв¬ 
ляют плодовые мухи рода Ьгозоркііа, населяющие Гавайские 
острова. Этот же пример, несомненно, наилучшим образом изу¬ 
чен в генетическом отношении. Гавайская островная цепь — 
вулканического происхождения (рис. 1.7); она формировалась 
постепенно в течение последних 40 млн. лет по мере того, как 
центральная часть Тихоокеанской литосферной плиты, поне¬ 
многу сдвигаясь в северо-западном направлении, проходила над 
магматическим очагом (таким образом, о. Ниихау — древней¬ 
ший из Гавайских островов, а сам о. Гавайи — самый молодой). 
Разнообразие гавайских дрозофил поразительно: во всем мире, 
по-видимому, насчитывается около 1500 видов рода ЭгозоркИа, 
но из них по меньшей мере 500 встречаются исключительно на 
Гавайских островах. Такое многообразие, видимо, хотя бы от¬ 
части объясняется тем, что Гавайи изобилуют «островами на 
островах»: во многих местах потоки лавы отгородили участки 
растительности (такие изоляты называются «кипука»). 

Особый интерес представляют примерно 100 видов «узорча¬ 
токрылых» дрозофил. Генеалогические связи этих мух можно 
проследить, изучая поперечную исчерченность гигантских хро¬ 
мосом в клетках слюнных желез их личинок. Соответствующее 
«эволюционное древо» изображено на рис. 1.7; каждый из ви¬ 
дов указан над изображением того острова, на котором он 
встречается (видов, встречающихся более чем на одном острове, 
только два). Историческая составляющая в том, «кто где жи¬ 
вет», налицо: более древние виды населяют и более древние 
острова, а по мере образования новых островов до них добира¬ 
лись немногие переселенцы, дававшие начало новым видам. 
По крайней мере некоторые из этих видов, судя по всему, соот¬ 
ветствуют тем же самым условиям существования, каким на 
других островах соответствуют другие виды. Примером могут 
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служить два близкородственных вида — И. асііазіоіа (вид 8) и 
О. зеіозітепіит (вид 11): первый встречается только на о. Ма¬ 
уи, а второй — только на о. Гавайи, но условия, в которых они 
обитают, явно идентичны (Нееё, 1968). Замечательнее всего, ко¬ 
нечно, то, какую важную роль изоляция, сопровождаемая естест¬ 
венным отбором, играет в образовании новых видов (и, таким 
образом, новых соответствий между организмами и средой). 

Известнейший пример островной эволюции и островного ви¬ 
дообразования— знаменитые дарвиновы вьюрки Галапагосских 
островов (Ьаск, 1947; ШіИіашзоп, 1981). 13 видов вьюрков со¬ 
ставляют примерно 40% общего числа видов птиц, населяющих 
острова. Вьюрки занимают самые разнообразные местообита¬ 
ния и потребляют самую разнообразную пищу (рис. 1.8); все 
они, однако, состоят в близком родстве и скорее всего произо¬ 
шли от какого-то общего предка, напоминавшего современного 
вьюрка, обитающего на о. Кокос. На обособленных Галапагос¬ 
ских островах естественный отбор воздействовал на тот матери¬ 
ал, какому суждено было туда попасть, и приводил к возникно¬ 
вению организмов, сответствующих таким условиям, каким в дру¬ 
гих местах соответствуют организмы совершенно иных видов. 


1.3. Конвергенция и параллелизм 

Плоды и крупные хищники демонстрируют конвергентную эво¬ 
люцию. — Сумчатые и ;плацентарные млекопитающие «демонст¬ 
рируют параллельную эволюцию. — Демонстрируют ли мегафи¬ 
ты конвергентную эволюцию? — Принадлежность к одной и той 
же гильдии вовсе не означает внешнего сходства. 

Соответствие между организмами и средой нередко прояв¬ 
ляется в сходстве строения и образа жизни организмов, 
обитающих в сходных уеловиях, но принадлежащих к различ¬ 
ным филетическим линиям (т. е. к различным ветвям эволюци¬ 
онного древа). Явления подобного сходства к тому же способст- 

Рис. 1.7. Эволюционное генеалогическое древо узорчатокрылых ОгозорНіІа 
Гавайских о-вов. Родственные отношения между видами прослежены путем 
изучения поперечной исчерченности хромосом. Самые древние виды — й. ргі- 
таеѵа (вид 1) и О. аШуиа (вид 2); они встречаются лишь на древнейшем из 
заселенных дрозофилами островов (Ниихау). Эти виды, как и все прочие из 
числа ныне существующих, обозначены черными кружками; виды гипотетиче¬ 
ские, существование" которых в прошлом приходится допустить для установ¬ 
ления связей между видами ныне существующими, обозна'чемы белыми круж¬ 
ками. Обозначение каждого вида помещено над тем островом (или острова¬ 
ми), где он встречается (при этом острова Молокаи, Ланаи и Мауи объедине¬ 
ны в одну общую группу). На островах Ниихау и Кахоолаве дрозофил нет. 
(По Сагзоп, КапезЫго, 1976; \Ѵі11іат50П, 1981.) Первый вселенец из рода 
ЪгозорНІІа , по-видимому, достиг Гавайского архипелага 40 млн. лет назад — 
тогда, когда ни одного из теперешних островов еще не существовало (Веѵегіу, 
\УіІ50П, 1985). 
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Рис. 1.8. А. Дарвиновы вьюрки поедают самую разнообразную пищу и насе¬ 
ляют самые разнообразные местообитания; столь же разнообразны по своей 
форме, несмотря на близкое родство их обладателей, и клювы вьюрков. Б. Рас¬ 
пространение различных видов вьюрков на Галапагосских о-вах (включая 
о. Кокос). На карте указано число видов, встречающихся на каждом из ост¬ 
ровов. Таблица содержит сведения о расселении каждого из видов по остро¬ 
вам; подвиды, входящие в состав каждого данного вида, обозначены различ¬ 
ными буквами. (По Ьаск, 1969а. Названия островов — по Наггіз, 1973а.) 
(В головке таблицы (3-я колонка) следует читать: «Периферические острова 
«средних размеров», а в перечне островов: «Уэнмен».) 

вуют опровержению представления о том, будто каждому типу 
среды обитания соответствует один и только один вариант «со¬ 
вершенного организма». Свидетельства возникновения сходства 
особенно убедительны, когда соответствующие филетические ли¬ 
нии удалены, а сходными функциями наделены структуры со¬ 
вершенно различного эволюционного происхождения, т. е. струк¬ 
туры аналогичные (сходные по внешнему строению или функ¬ 
ции), а не гомологичные (произошедшие от одних и тех же 
структур, имевшихся у общих предков). Когда наблюдается 
такое явление, мы говорим о конвергентной эволюции. 
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Ч. 1. Организмы 


Крупные водные хищни¬ 
ки возникли в четырех со¬ 
вершенно различных груп¬ 
пах: среди рыб, пресмыка¬ 
ющихся, птиц и млекопита¬ 
ющих. Сходство внешнего 
строения тем более замеча¬ 
тельно (рис. 1.9), что оно 
скрывает глубокие разли¬ 
чия внутреннего строения и 
обмена веществ, свидетель¬ 
ствующие о столь же глу¬ 
боких различиях эволюци¬ 
онной истории изображен¬ 
ных организмов. 

Семена многих высших 
растений распространяются 
птицами. Птиц привлекает 
наличие мясистой сахарис¬ 
той ткани, которую они по¬ 
едают и переваривают. В 
\ Предковое пресмыкающееся ткаНЬ ЭТу ПОГруЖѲНЫ Свме- 

на, защищенные толстыми 
оболочками; они проходят 
через пищеварительный 
тракт неповрежденными, а 
иногда пребывание в нем 
даже стимулирует их про¬ 
растание. У различных пред¬ 
ставителей растительного 
царства мякоть плодов ве¬ 
дет свое происхождение от совершенно разных структур. Ряд 
примеров приведен на рис. 1.10. Многие из изображенных рас¬ 
тений принадлежат к далеко отстоящим друг от друга филоге¬ 
нетическим линиям, например тисс — голосеменное растение» 
а все остальные — покрытосеменные. Впрочем, даже в преде¬ 
лах одного лишь семейства розоцветных для образования при¬ 
влекательной мясистой оболочки семени «задействованы» весь¬ 
ма разнообразные структуры. Земляника, яблоня, персик — 
все они образуют привлекательную для птиц мякоть и (или) 
защищают свои семена совершенно различными способами. 

Приводя эти примеры (а существует и множество других)» 
мы можем утверждать, что в результате действия однонаправ¬ 
ленных селективных сил одно и то же свойство достигалось с 
совершенно различных стартовых эволюционных позиций. Су¬ 
ществует и другой, вполне сопоставимый с первым, ряд приме¬ 
ров. Примеры этого ряда можно использовать для демонстра- 




Акула (рыба) 


/ 

/ 

N 




/ 


Рис. 1.9. Пример конвергентной эволю¬ 
ции: сходство внешнего строения тела 
крупных морских хищников, представля¬ 
ющих различные генеалогические линии 
животного царства. (По НіЫеЬгалгі, 
1974, и др.) 
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Кожистая внешняя стенка завязи 
(экзокарп 


Верхняя завязь 


Семянка 
{сухая завязь, 
содержащая внутри 



Чашелистик 

У 

Шелковица (МСЖАСЕАЕ) 


Персик 

Н05АСЕАЕ) 


Вишня 

НОЗАСЕАЕ) 


Рис. 1.10. Наблюдаемая в различных группах высших растений конвергентная 
эволюция сочных плодов на основе различных морфологических образований. 
Гомологичные ткани заштрихованы одинаково. 
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Хищник 
собачьего типа 


Хищник 
кошачьего типа 


Древесный летун 


Обитатели нор, 

питающиеся 

растениями 


ПЛАЦЕНТАРНЫЕ 


СУМЧАТЫЕ 



Волк 

(Сал/5) 





Сумчатый (тасманийский) волк 
( ТЬуІастив) 




Сумчатая куница ( Оазуигиз ) 


Летяга 
(С(аисотуз) 


Сурок 

{Магтоіа) 



І Ѵ А&Г- " > 

;//у Сумчатая летяга 
(Рѳіаигиз) 



Вомбат ( ѴотЬаіиз ) 


Мирмекофаги, 

раскапывающие 

муравейники 



Муравьед 

{МугтесорЬада) 



Сумчатый полосатый муравьед 
(МугтесоЫиз) 


Животные, ведущие 
подземный образ / 
жизни и 
питающиеся 
растениями 



Обыкновенный крот 
( Тара) 



Сумчатый крот 
(Ыоіогусіѳз) 


Рис. 1.11. Параллельная эволюция сумчатых и плацентарных млекопитающих. 
Животные сопоставляемых видов напоминают друг друга как по внешнему 
виду, так и по особенностям образа жизни. 


ции параллелей эволюционной истории филогенетически родст¬ 
венных групп, породивших разнообразные формы уже после то¬ 
го, как они разошлись. 

Классический пример такого рода параллельной эволюции —■ 
адаптивная радиация плацентарных и сумчатых млекопитаю¬ 
щих. Сумчатые попали в Австралию в меловой период (около 
90 млн. лет назад), когда единственными обитавшими там мле¬ 
копитающими были представители своеобразной группы одно¬ 
проходных, или яйцекладущих (в настоящее время представ¬ 
ленной лишь ехидной и утконосом). Затем в эволюции их по¬ 
следовало возникновение множества форм (радиация), во мно¬ 
гих отношениях в точности повторившее процессы эволюцион¬ 
ной радиации млекопитающих на других континентах. На рис. 
1.11 приведены примеры экологических соответствий между сум- 
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чатыми и плацентарными млекопитающими. И внешнее строе¬ 
ние, и образ жизни животных повторяются с такой поразитель¬ 
ной детальностью, что невольно возникает ощущение, будто 
среда обитания плацентарных и сумчатых млекопитающих со¬ 
стояла из «экологических ниш», в которые эволюция аккуратно 
«вставила» соответствующие экологические эквиваленты. (Важ¬ 
но помнить, что в противоположность группам, претерпевшим 
конвергентную эволюцию, у сумчатых и плацентарных радиация 
началась с одним и тем же набором ограничений и возможно¬ 
стей, поскольку обе группы происходят от общих предков.) 

Подбирать примеры конвергентной или параллельной эво¬ 
люции различных групп растений и животных — занятие очень 
увлекательное, но оно сопряжено с немалым риском. Опас¬ 
ность заблуждения можно пояснить на примере мегафитов — 
«маленьких деревьев с верхушечной листовой розеткой». Это 
Масгогатіа тассіоппеШі (Сусабасеае) из Алис-Спрингс, цент¬ 
ральная Австралия; ХапікоггНоеа 5р. (ХапІЬоггНоеасеае) , расту¬ 
щая в Австралии; Уисса (ЬШасеае), произрастающая на север¬ 
ной оконечности о-ва Уоссоу; Зогепоа герепз (Раішасеае), ра¬ 
стущая на г. Санта-Катарина в Гренаде; Зепесіо кепіосіепсігоп 
(Сотрозііае), растущий на г. Кения. Растения эти, принадле¬ 
жащие к многим различным группам, обычно дают только один 
главный побег, растущий очень долго, зачастую совсем не вет¬ 
вясь. Все они обязательно увенчаны мутовками очень крупных 
листьев; зацветая же, образуют гигантские соцветия. Многие 
виды после цветения погибают; у других каждое последующее 
цветение бывает отделено от предыдущего длительным проме¬ 
жутком времени. Кроме того, такие растения нередко несут на 
себе массу отмерших листьев или листовых пазух с черешками, 
отчего их стволы часто производят ложное впечатление неве¬ 
роятной толщины; это особенно характерно для многих пальм, 
эспелеций и гигантских крестовников. 

Можно предположить, что столь разительное сходство внеш¬ 
него строения ряда растений (зачастую отнюдь не родственных) 
отражает столь же разительное сходство условий, в которых 
они произрастают. На самом же деле эти растения «встроены» 
в абсолютно несопоставимые растительные сообщества (табл. 
1.1). Надо думать, высокогорья, а часто и острова, где растут ме¬ 
габиты из числа двудольных, имеют мало общего как с подлес¬ 
ками, в состав которых входят пальмы и древовидные папоротни¬ 
ки, так и с засушливыми местообитаниями многих алоэ и агав. 

Вероятно, сходство всех этих растений можно отчасти объ¬ 
яснить следующим образом. Каждое из них обладает набором 
согласованных признаков, проявляющихся одновременно; от¬ 
бор же в каждом отдельном случае воздействовал лишь на один 
из этих признаков, причем не обязательно на один и тот же. 
Возможно, чем менее данное растение склонно к ветвлению, 
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Таблица 1.1. Мегафиты («деревца с верхушечными листовыми розетками») 
и их местообитания 


Древовидные папоротники 

Саговники 

Покрытосеменные 

Однодольные 

Пальмы 

ЬШасеае и Атагуііісіасеас (ли¬ 
лейные и амариллисовые), на¬ 
пример Уисса, А^аѵе, Аіое, 
Согйуііпе, Огасаепа 

ХапШоггЬоеасеае (травяные де¬ 
ревья) 

Двудольные 

Вога^іпасеае (бурачниковые), 
например ЕсНіит 

Сашрапиіасеае (колокол ьчнко- 

вые), например древовидное 
ЬоЬеИаз 

Сошрозііае (сложноцветные), на¬ 
пример Езреіеііа, Зепесіо 


Тропический или субтропический 

лес — обычно подлесок 
Тропический или субтропический 

лес — обычно подлесок 


Тропический или субтропический 
лес — часто подлесок 
Тропики и субтропики — многие про¬ 
израстают в засушливых областях и 
пустынях, а другие образуют подле¬ 
сок тропических и субтропических 
лесов 

Засушливые области — на открытых 
местах или в подлеске 

Канарские острова 

Гавайские острова и горы Африки 

Высокогорья Анд и горы Африки 


тем крупнее органы, развивающиеся на его ветвях. ІѴІожно до¬ 
пустить, что отбор на укрупнение соцветий с неизбежностью 
приводит и к укрупнению листьев, что способствует упрочнению 
стебля, подпираемого их влагалищами. Может быть, в других 
местообитаниях отбор на крупнолистность столь же неизбежно 
влечет за собою увеличение размеров соцветий. 

Практика растениеводства, разумеется, располагает приме¬ 
рами, в какой-то мере подтверждающими эту точку зрения. 
Культурный подсолнечник выведен из диких лредковых форм, 
для которых характерны частое ветвление, мелколистность, на¬ 
личие многочисленных мелких соцветий и небольшие размеры 
семян. Культурная форма подсолнечника выведена в результа¬ 
те отбора на крупносемянность (крупные семена легко соби¬ 
рать). У этого подсолнечника одно огромное соцветие, нераз- 
ветвленный стебель и очень крупные листья; во многих отноше¬ 
ниях он тоже превратился в типичный мегафит. Разнообразных 
и глубоких формообразовательных сдвигов добились селекцио¬ 
неры и в пределах рода Вгаззіса. Из ветвящихся, относительно 
мелколистных диких форм выведены цветная и спаржевая ка¬ 
пуста—самые настоящие мегафиты с массивным и прочным 
неразветвленным стеблем, несущим очень крупные листья и 
громадное соцветие. У другого представителя рода Вгаззіса 
высота стеблей достигает 2 —2,5 м; на их вершинах располага- 
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ются мутовки крупных листьев. Эти неразветвленные стебли 
развиты настолько, что используются в качестве сырья для про¬ 
мышленного производства тростей! 

Во всяком случае, какова бы ни была причина сходства ме- 
гафитов, природу соответствующих селективных сил понять 
труднее, чем при сопоставлении плодов или крупных водных 
хищников. 

Еще одно затруднение возникает из-за того, что явления 
конвергенции и параллелизма чаще всего опознаются по пора¬ 
зительному внешнему сходству. И хотя сумчатый кроличий бан¬ 
дикут и плацентарный кролик очень похожи друг на друга (ра¬ 
зительное сходство им придают длинные уши) и оба устраива¬ 
ют норы, бандикут потребляет главным образом животную пи¬ 
щу (личинок насекомых), а плацентарный кролик — раститель¬ 
ную. Напротив, кенгуру своей Внешностью едва ли напоминает 
овцу, но при этом как кенгуру, так и овца — крупные травояд¬ 
ные животные, при совместном обитании питающиеся почти од¬ 
ной и той же пищей (ОгііГШів, Вагкег, 1966). 

Для обозначения группы видовых популяций, сходным обра¬ 
зом использующих однотипные ресурсы среды обитания, Рутом 
(Кооі, 1967) введен термин «гильдия». Популяции мало напо¬ 
минающих друг друга кенгуру и овец, очевидно, входят в состаЕ 
либо одних и тех же, либо аналогичных гильдий. Кролик и бан 
дикут приобрели внешнее сходство, но их популяции принадле 
жат к совершенно различным гильдиям. Иными словами, есть 
веские основания утверждать, что в определенном смысле соот¬ 
ветствие между организмами и средой иногда, быть может, про¬ 
является не столько в бросающемся в глаза внешнем сходстве, 
сколько в сходстве трофическом (в том, чем животные питают¬ 
ся и кто питается ими). 

1.4. Сходство между сообществами и несходство форм 
внутри сообществ 

Явления конвергентной и параллельной эволюции убеждают 
в том, что простой список видов, родов и даже семейств, пред¬ 
ставленных в двух данных областях, может практически ниче¬ 
го не сообщить об экологическом сходстве этих областей. Кро¬ 
ме того, хотя наличие определенных видов часто свиде¬ 
тельствует об определенной экологической ситуации, эти виды 
почти всегда входят в состав разнообразных сообществ, обра¬ 
зуемых очень сильно различающимися формами. Лишь в исклю¬ 
чительных случаях в природе встречаются сообщества, состоя¬ 
щие из одной-единственной популяции какого-либо уникального 
вида. [Такое бывает тогда, когда в окружающей среде присут¬ 
ствует чрезвычайно сильный, подавляющий физический фактор, 
так, например, единственным обитателем концентрированных 
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рассолов часто оказывается своеобразная бактерия с квадрат¬ 
ными клетками (ІѴаІбЬу, 1980).] В подавляющем большинстве 
случаев естественные сообщества включают целую гамму жиз¬ 
ненных форм с разнообразными биологическими свойствами. По 
этим причинам приемлемое истолкование соответствий между 
организмами и средой не должно сводиться лишь к «выдергива¬ 
нию» из различных сообществ организмов, сильно напоминаю¬ 
щих друг друга внешним обликом и образом жизни. Такое ис¬ 
толкование должно быть также в состоянии соотнести с особен¬ 
ностями среды особенности целых сообществ и объяснить не 
только сходство, но и различия между организмами, обитающи¬ 
ми в одних и тех же условиях. 


1.4.1. Сходство между сообществами 

Классификация растительных сообществ, предложенная Раун- 
киером, приводит к выводу о возникновении сходства между 
сообществами. 

Классический тип растительности, подобный «средиземно- 
морскому» маквису (макй), можно обнаружить как по берегам 
Средиземного моря, так и в Калифорнии, Чили, Южной Афри¬ 
ке и Южной Австралии. Все эти области характеризуются поч¬ 
ти одинаковыми климатическими условиями. Однотипность рас¬ 
тительного покрова становится очевидной как при изучении 
аэрофотоснимков, так и при беглом осмотре участков местности 
с быстро мчащегося автомобиля; однако таксономические спис¬ 
ки отмечаемых в этих областях видов (и даже представляемых 
ими семейств) никаких указаний на сходство не содержат. Опи¬ 
сать и измерить это сходство оказалось необычайно трудным 
делом. Сплошь и рядом оно проявляется в «архитектуре» раз¬ 
личных растений, а ее не так-то просто охарактеризовать коли¬ 
чественно. В этом состоит причина частого употребления рас¬ 
плывчатых, качественных терминов — таких, как «кустарник», 
«закустаренный кочкарник», «туесок», «грубая поросль», 
«скрэб». Предпринимались, впрочем, и серьезные попытки раз¬ 
работать и уточнить способы описания жизненных форм выс¬ 
ших растений, не зависящего от их таксономической принад¬ 
лежности. 

Простейшей, а во многих отношениях и наиболее^ удовлетво¬ 
рительной классификацией жизненных форм растений, не учиты¬ 
вающей их систематического положения, до сих пор остается 
классификация, предложенная датским ботаником Раункиером 
(Каипкіаег, 1934). Рост побегов высших растений определяется 
закладкой меристем в точках роста, и Раункиер подразделил 
растения сообразно тому, где расположены и как защищены их 
верхушечные меристемы (табл. 1.2). На рис. 1.12 приведено 
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Таблица 1.2. Классификация жизненных форм растений по Раункиеру 


Фанерофиты Почки возобновления или верхушечные точки роста 

расположены на воздушных побегах 

а) Вечнозеленые растения без почеч¬ 
ных чешуи 

б) Вечнозеленые растения с почеч¬ 
ными чешу ям и 

в) Растения с опадающей листвой 
и с почечными чешуями 

г) Растения, высота которых не превышает 2 м 

Хамсфиты Почки возобновления или верхушечные точки роста 

расположены на приземных побегах или на приземных 
частях побегов 

а) Полукустарниковые хамефиты, т. е. растения, выбра¬ 
сывающие прямостоячие побеги, ежегодно отмираю¬ 
щие от вершины до той их части, на которой нахо¬ 
дятся почки возобновления 

б) Пассивные хамефиты со слаборазвитыми неотмираю¬ 
щими побегами, стелющимися над поверхностью 
почвы или лежащими на ней 

в) Активные хамефиты. побеги которых стелются над 
поверхностью почвы или лежат на ней. так как они 
не отмирают и растут в горизонтальном направле¬ 
нии 

г) Подушковидные растения 

Гемикриптофиты Почки возобновления или верхушечные точки роста 

расположены непосредственно под поверхностью почвы 

а) Протогемикриптофиты с нормально олиственными 
воздушными побегами; верхние листья несколько не¬ 
доразвиты 

б) Полурозетковидные растения, большая часть листьев 
которых расположена на приземных частях побегов 
с укороченными междоузлиями; эти листья бывают 
самыми крупными 

в) Розетковидные растения, все листья которых сос¬ 
редоточены в прикорневой розетке 

Криптофиты Почки возобновления или верхушечные точки роста на¬ 

ходятся в почве (или в воде) 

а) Геокриптофиты или геофиты, включающие формы, 
обладающие 1) корневищами, 2) луковицами, 
3) стеблевыми клубнями, 4) корневыми клубнями 

б) Болотные растения (гелофиты) 

в) Водные растения (гидрофиты) 

Растения, завершающие жизненный цикл от семени до 
семени и отмирающие в течение одного сезона (в эту 
группу входят также растения, дающие всходы осенью, 
а цветущие и отмирающие весной следующего года) 
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Г Спектры жизненных форм растительности двух засушливых местностей 
Лолина Смерти ;Сее Америка) 




Д Спек гры жизненных ферм растительности двух'арктических областей 

Гк 



Рис. 1.12. Методом Раункиера можно сравнивать целые растительные сообще¬ 
ства. А. Относительное число видов, принадлежащих к той или иной жизнен¬ 
ной форме, в случайной выборке из мирового флористического списка (Іпбех 
Кетѵепзіз), Б. Спектр жизненных форм растительности двух тропических 
островных групп. В. Спектры жизненных форм растительности двух областей 
умеренного пояса. Г. Спектры жизненных форм растительности двух засуш¬ 
ливых местностей. Д. Спектры жизненных форм растительности двух арктиче¬ 
ских областей. 

несколько примеров «спектров Раункиера» для флор различных 
областей; они сопоставлены со спектром, полученным Раункие- 
ром по выборке из «Іпбех Кедѵепзіз» (сводки, содержащей упо¬ 
минания всех известных и описанных в его время видов; миро¬ 
вая флора представлена в ней неполно, так как в то время, как 
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и сейчас, тропики были относительно мало изучены). Бросается 
в глаза поразительное сходство между типами растительности 
различных областей; оно показывает, что среде обитания могут 
соответствовать не только организмы, но и целые ценотические 
комплексы. 

Методы Раункиера представляют собой определенный шаг 
на пути к построению исчерпывающей экологической классифи¬ 
кации сообществ; позднее предпринимались попытки эти мето¬ 
ды улучшить (см., например, Вох, 1981). Всем классификациям 
присущи одни и те же недостатки: затруднительность отнесения 
видов к той или иной категории, а также субъективность крите¬ 
риев, по которым классифицируются как сами виды, так и 
условия их существования. Эти методы остаются всего лишь 
шагами на длинном пути к установлению природы и глубины 
соответствия между средой и целыми сообществами, но все же 
настоящая проверка того, существует ли такое соответствие в 
действительности, начинается именно с них. Сопоставимые ра¬ 
боты по изучению соответствия между средой и сообществами 
животных предпринимались редко. Один из немногих приме¬ 
ров— исследование сообществ животных в Средиземноморье, 
выполненное Коуди и Муни (Собу, Моопеу, 1978). 

1.4.2. Разнообразие внутри сообществ 

Неоднородность среды обитания. — Ластоногие Антарктики и 
сосуществование сходных видов. 

Существует множество объяснений разнообразия, имеющего 
место внутри сообществ. 

а) В природе не бывает однородных местообитаний. Даже 
однородное на первый взгляд внутреннее пространство лабора¬ 
торной пробирки неоднородно в силу неизбежного наличия гра¬ 
ницы — стеклянной стенки. С этим обстоятельством часто стал¬ 
киваются микробиологи, когда выращиваемые ими организмы 
подразделяются на две формы: пристенную и остающуюся в 
толще культуральной среды. Степень неоднородности среды за¬ 
висит от размеров воспринимающего ее организма. Рядом с 
горчичным семенем комочек почвы — гора, а для гусеницы один- 
единственный лист может составить пожизненное пропитание. 
Прорастание семени, лежащего в тени листа, может задержи¬ 
ваться, тогда как семя, лежащее за пределами той же самой 
тени, может без помех прорасти. То, что со стороны представ¬ 
ляется экологу однородной средой, для живущего в ней орга¬ 
низма может оказаться мозаикой из совершенно непригодных и 
вполне приемлемых участков. 

б) В связи со сказанным следует заметить, что внутри боль¬ 
шинства (быть может, всех) местообитаний имеются градиенты 
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условий или доступных ресурсов. Эти градиенты бывают прост¬ 
ранственными или временными; последние в свою очередь мо¬ 
гут быть циклическими (связанными, например, с суточной или 
сезонной ритмикой), направленными (накопление загрязня¬ 
ющего вещества в озере) или беспорядочными (связанными, 
например, с пожарами, градом и тайфунами). 

в) Появление в некоторой части местообитания одних орга¬ 
низмов тотчас же повышает ее разнообразие для других. Само 
присутствие организма означает, что труп его в конце концов 
можно будет съесть, а коль скоро он жив, то может обогащать 
окружающую среду пометом, мочой или опавшей листвой. Его 
собственное живое тело может служить местом обитания орга¬ 
низмов других видов либо ресурсом для хищников, паразитов 
и болезнетворных организмов, коим до появления его в сообще¬ 
стве нечего было там делать. 

Своим происхождением разнообразие, существующее внут¬ 
ри природных сообществ, может быть обязано неоднородностям 
всех трех перечисленных типов. «Истолкование» этого разнооб¬ 
разия— упражнение в какой-то степени тривиальное. Тем, что 
в рамках одного и того же сообщества сосуществуют растение, 
использующее солнечный свет, живущий на этом растении гриб, 
поедающее это растение травоядное животное и поселившийся 
в организме животного гельминт, никого не удивишь. Вместе с 
тем для большей части сообществ характерно наличие целого 
ряда популяций различных организмов, обладающих весьма 
сходным строением и очень сильно (по крайней мере на первый 
взгляд) напоминающих друг друга образом жизни. Истолкова¬ 
ние и постижение разнообразия такого рода — упражнение уже 
отнюдь не тривиальное. 

Некоторые отличия организмов различных видов, совместно 
обитающих в пределах одного и того же сообщества, демонст¬ 
рируют антарктические тюлени. Полагают, что предковые фор¬ 
мы тюленей возникли в Северном полушарии, где их ископае¬ 
мые остатки известны из миоцена; одна из групп тюленей, од¬ 
нако, переместилась на юг, в более теплые воды, и, по-видимо¬ 
му, в конце миоцена или начале плиоцена (около 5 млн. лет 
назад) заселила Антарктику. Когда туда проникли тюлени. 
Южный океан, видимо, изобиловал пищей и был свободен от 
крупных хищников (что, кстати, опять имеет место в наши 
дни). Судя по всему, именно в таких условиях группа претерпе¬ 
ла дивергентную эволюцию (рис. 1.13). Тюлень Уэдделла, на¬ 
пример, кормится главным образом рыбой и обладает неспе¬ 
циализированной зубной системой; тюлень-крабоед потребляет 
почти исключительно криль, и его зубы приспособлены к от- 
цеживанию криля из морской воды; у тюленя Росса маленькие, 
острые зубы, а поедает он в основном пелагических кальмаров; 
у морского же леопарда зубы крупные, остроконечные, «хвата- 
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Кормятся в поверхностных 



моллюски 


Рис. 1.13. Состав пищи некоторых представителен группы антарктических ла¬ 
стоногих, глубина, на которой они добывают пищу, и строение их зубов. (По 
1_а\ѵІ8, 1984.) 

тельные», и питается он самой разнообразной пищей, в том чис¬ 
ле другими тюленями, а в определенное время года и пингви¬ 
нами. В самом деле, возможность и степень сосуществования 
тюленей различных видов в одних и тех же сообществах пред¬ 
определяется, вероятно, различиями между ними. Если тюлени 
двух или более видов потребляют примерно одну и ту же нишу 
примерно на одной и той же глубине (как, например, субан¬ 
тарктический морской слон и тюлень Росса), то они изолирова¬ 
ны географически (их ареалы перекрываются лишь в незначи¬ 
тельной степени). Если же существует многовидовая группи¬ 
ровка, то она состоит из видов тюленей, использующих в пищу 
различные организмы (из тюленя-крабоеда, тюленя Росса и 
морского леопарда; из морского леопарда и морского слона; 
из тюленя Уэдделла и морского леопарда — см. рис. 1.13). 

Истолкование подобных закономерностей (или по крайней 
мере все, что в настоящее время можно привлечь для их истол¬ 
кования) придется отложить до тех пор, пока в последующих 
главах не будут обсуждены явления сосуществования и конку- 
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ренции. Впрочем, уже здесь можно отметить целый ряд сущест¬ 
венных обстоятельств. 

1) Сосуществующие виды, как правило, в каких-то деталях 
отличаются один от другого, но организмы каждого из этих ви¬ 
дов соответствуют среде своего обитания и существуют потому, 
что сама среда неоднородна. 

2) Такую дифференциацию легче всего выявить при изуче¬ 
нии близкородственных видов (таких, как антарктические тю¬ 
лени), поскольку на фоне множества общих черт различия вы¬ 
ступают наиболее отчетливо. Но, быть может, не менее важно 
понять природу сосуществования членов одной и той же гиль¬ 
дии (стр. 39), вовсе не обязательно состоящих в близком род¬ 
стве. Например, антарктические воды изобилуют крилем, и на 
потреблении этого корма специализируются тюлень-крабоед и в 
несколько меньшей степени морской леопард; но криль поеда¬ 
ют еще кальмары, рыбы, птицы и усатые киты, поэтому в той 
отчаянной головоломке, каковую представляет собой подобное 
сообщество, полный анализ соответствий и адаптаций не может 
сводиться к изучению отдельных таксономических групп, а дол¬ 
жен включать рассмотрение целых гильдий. 

3) Разобранный пример с антарктическими тюленями ставит 
гораздо больше вопросов, чем дает ответов. Неизбежны ли 
различия между сосуществующими видами? Если неизбежны, 
то насколько они должны отличаться (иначе говоря, существует 
ли какой-либо предел их сходству)? Взаимодействуют ли меж¬ 
ду собой популяции различных видов, подобных антарктиче¬ 
ским тюленям, в настоящее время или дивергентная эволюция 
в прошлом привела к отсутствию таких взаимодействий в со¬ 
временных гильдиях? Ви на один из этих вопросов нельзя дать 
простого и однозначного ответа, но каждому из них в последу¬ 
ющих главах будет уделено известное внимание. 

1.5. Специализация внутри видов 

Прикрепленные организмы вынуждены соответствовать услови¬ 
ям своего существования, подвижные организмы в состоянии 
выбирать подходящие условия. 

До сих пор в качестве единиц, соответствующих среде, мы 
рассматривали виды (либо таксоны более высокого ранга), но 
некоторые из случаев наиболее глубокого, специализированно¬ 
го соответствия условиям существования можно обнаружить 
именно на подвидовом уровне. Обсуждая особенности животно¬ 
го и растительного мира островов, мы подчеркивали, что коль 
скоро генетический обмен и рекомбинация обладают нивелиру¬ 
ющим действием, возникновение большей части наиболее замет¬ 
ных межпопуляционных различий связано скорее всего с гео- 
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графической изоляцией различных частей исходных популяций, 
влекущей за собою прекращение скрещивания. И все,/же в тех 
случаях, когда «местные» силы естественного отбор# очень ве¬ 
лики, они могут преодолеть нивелирующее влияние полового 
размножения и рекомбинации. В таких случаях даже при от¬ 
сутствии полной репродуктивной изоляции «благоприятствуе- 
мые» генотипы могут в местных условиях обладать такими пре¬ 
имуществами, что «неблагоприятствуемые» генетические комби¬ 
нации будут неуклонно устраняться (элиминироваться). Поток 
генов при этом не прерывается, и отдельные популяции остают¬ 
ся частями одного и того же вида, но внутри него возникают 
специализированные локальные расы. 

Скорость обмена генетическим материалом внутри популя¬ 
ции зависит от подвижности самих организмов или, как это бы¬ 
вает в популяциях прикрепленных организмов, от подвижности 
их гамет, пыльцы или семян. Если особи популяции свободно 
перемещаются в поисках половых партнеров (или если беспре¬ 
пятственно распространяются их гаметы, споры или семена), 
то вероятность того, что воздействие локального специализиро¬ 
ванного естественного отбора приведет к возникновению лока¬ 
лизованных, специализированных соответствий между организ¬ 
мами и средой, невелика. 

Образование специализированных локальных популяций наи¬ 
более характерно для организмов, остающихся в течение боль¬ 
шей части жизненного цикла прикрепленными. Причина в том, 
что подвижные организмы в значительной море контролируют 
условия своего существования: они могут избежать гибельных 
или неблагоприятных местообитаний или удалиться из них и 
приступить к активному поиску новых; неподвижные же орга¬ 
низмы— высшие растения, многие морские водоросли, корал¬ 
лы — подобной свободой не располагают; по завершении рассе- 
лительной стадии жизненного цикла им приходится либо жить в 
условиях, существующих там, где они осели, либо погибать. 
Как заметил Брэдшоу (ВгасІ$Ьа\ѵ, 1972), «...растение не в со¬ 
стоянии перебежать на новое место или спрятаться в укромном 
уголке». Все, что может высшее растение — это, разрастаясь и 
«перерастая» с места на место, выискивать ресурсы или выби¬ 
раться за пределы неблагоприятного участка; выдрать себя с 
корнями и пересадить себя по собственному выбору в другое 
место оно никаіК не может. Его потомство (семена, пыльца или 
гаметы) подвержено всем превратностям пассивного распрост¬ 
ранения ветром, водой или животными (на поверхности или 
внутри тела). По этим причинам популяции неподвижных орга¬ 
низмов подвергаются особенно сильному воздействию естест¬ 
венного отбора. 

В наиболее резкой форме различия между способами «дости¬ 
жения соответствия» со средой обитания, характерными для 
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подвижных и прикрепленных организмов, можно наблюдать на 
берегу моря, где литораль попеременно превращается то в на¬ 
земное, то в водное местообитание. Прикрепленные водоросли, 
гидроидные полипы, губки, мшанки, моллюски иусоногие раки — 
вес эти организмы сталкиваются с двумя противоположными 
крайностями своего существования и стойко их переносят. При 
этом подвижные члены того же водного сообщества (креветки, 
крабы, рыбы) перемещаются вслед за своим водным местооби¬ 
танием, а кормящиеся возле уреза воды птицы, передвигаясь то 
вперед, к морю, то назад, к берегу, следуют за попеременными 
сокращениями и расширениями своего наземного местообита¬ 
ния. Прикрепленным организмам приходится выносить полный 
суточный цикл изменений в окружающей их среде, а подвиж¬ 
ным организмам такая выносливость ни к чему: они перемеща¬ 
ются вслед за приливами и отливами. В известном смысле со¬ 
ответствие таких подвижных организмов среде своего сущест¬ 
вования позволяет им избегать воздействия многих факторов 
естественного отбора. Подвижность наделяет организм способ¬ 
ностью подбирать местообитание по собственной мерке. Непо¬ 
движный организм должен быть скроен по мерке своего мес¬ 
тообитания. 


1.5.1. Экотипы 

Экотипы, переносящие повышенные концентрации тяжелых ме¬ 
таллов. 

Термин «экотип» был впервые использован применительно к 
некоторым растениям — для описания внутривидовых генетиче¬ 
ски предопределенных локальных соответствий между организ¬ 
мами и средой. Выращивая растения из разнообразных природ¬ 
ных местообитаний в одном общем в течение одного или более 
вегетационных сезонов, исследователи выявили значительные 
внутривидовые различия между этими растениями. При поста¬ 
новке подобных исследований существенно, чтобы растения, 
происходящие из разных мест, выращивались и сравнивались в 
одних и тех же условиях, потому что некоторые из различий 
между природными популяциями могут оказаться фенотипиче¬ 
скими реакциями на условия существования, не связанными с ге¬ 
нотипическими различиями. К примеру, на интенсивно исполь¬ 
зуемом пастбище ползучие столоны клевера разветвлены очень 
сильно, а на сенокосном лугу — в гораздо меньшей степени, но 
различия эти могут возникнуть между частями одного и того 
же растения — стоит только поместить их в различные условия 
(рис. 1.14). 

Примеры различий между внутривидовыми «расами», при¬ 
знанными экотипами, перечислены в табл. 1.3. 
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Рнс. 1.14. Когда растение клевера Тгі{оІіит герепз, разрастаясь, прорастает 
с участка, где злаков нет, на участок, где доминирует злак Ьоііит регеппе, 
характер роста клевера изменяется. Приведенный на рисунке план показывает, 
как расположены на поверхности почвы столоны ползучего клевера после про¬ 
растания его в злаковую дерновину. Обратите внимание, что, оказавшись в 
дерновине, сеть столонов клевера поредела, междоузлия их удлинились, а сами 
столоны стали намного реже ветвиться. (Данные ЗоІап^агасЬі.) 


В работах по изучению устойчивости к загрязнению ток¬ 
сичными тяжелыми металлами (свинцом, цинком, медью ит. д.) 
с предельной ясностью показано (Апіопоѵісз, ВгасЫіачѵ, 1970), 
что у растений пространственный масштаб локальной специа¬ 
лизации может быть чрезвычайно мелким. На краях участков, 
оказавшихся в результате разработки рудных месторождений 
загрязненными, интенсивность отбора против «восприимчивых» 
генотипов резко изменяется, и популяции, занимающие загряз¬ 
ненные участки, могут очень сильно различаться по степени 
устойчивости к тяжелым металлам, будучи при этом разделен¬ 
ными расстоянием менее чем в 100 м (у душистого колоска — 
менее чем 1,5 м). И все это — несмотря на то, что ветер и на¬ 
секомые беспрепятственно переносят пыльцу через эти границы. 
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Таблица 1.3. Примеры различий между экотипами высших растений 


Особенности строения или 
жизненной* цикла 

Различия между экотипами 

Исследователи, вы¬ 
полнившие работу 

Форма роста 

Резкое отличие прямостоячей 
формы Ріапіацо тагіііта от 
стелющейся 

Оге^ог, 1930 

Потребность в воде 1 
Начало вегетации / 

Резкие различия между аль¬ 
пийской, субальпийской и 
долинной формами Роа аіріпа 

Тигеззоп, 1922 

Годовой цикл роста 

Резкие широтные различия 
между формами с различны¬ 
ми сроками цветения и пло¬ 
доношения (например, у Не- 
тігопіа, АсНіІІеа) 

Сіаизеп Кеск, Ніе- 
зеу, 1941 

Продолжительность жиз¬ 
ни и «сила роста» 

Резкие различия между фор¬ 
мами травянистых растений, 
произрастающими на лугах 
и пастбищах различных ти¬ 
пов 

Зіаріесіоп, 1928 

Сроки цветения 

Географические различия по 
периодичности освещения, 

необходимой для зацветания 

МсМШап, 1957 

Реакции на биогенные 

Внутривидовые различия реак- 

Зпаусіоп, Вгасі- 

элементы 

ций на азот, фосфор, каль¬ 
ций и т. д. у лугового и пол¬ 
зучего клевера 

$Ьа\ѵ, 1969 

Устойчивость к токснч- 

Резкие различия между фор- 

Апіопоѵісз, Вгасі- 

иым металлам 

мами, произрастающими на 
рудничных отвалах и в про¬ 
чих местах 

зЬа\ѵ, 1970 


В отдельных случаях удалось установить время, с которого на¬ 
чалось воздействие отбора на устойчивость к повышенным кон¬ 
центрациям тяжелых металлов. В Суонси (Южный Уэльс) та¬ 
кая устойчивость, очевидно, складывалась с тех самых пор, как 
300 лет назад началась добыча руд; известен случай, когда рас¬ 
тения, росшие вод изгородью из оцинкованного железа, приоб¬ 
рели устойчивость к цинку не более чем за 25 лет; производя 
очень густой экспериментальный засев сильно загрязненного 
тяжелыми металлами участка почвы, удавалось получить устой¬ 
чивую популяцию растений в результате отбора, действовавше¬ 
го в течение одного поколения! По сравнению с мощнейшим 
давлением отбора поток генов с его нивелирующим влиянием 
довольно слабосилен; в пользу этого довода свидетельствует 
как скорость отбора, так и четкие пространственные границы 
между экотипами. 
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1.5.2. Генетический полиморфизм 

Явления преходящего полиморфизма и несоответствия между 
организмами и средой.—Активное поддержание генетического 
полиморфизма. — Полиморфизм на клеверном поле. — Полимор¬ 
физм в популяциях улиток. 

Переходя от экотипов к еще более детальному анализу по¬ 
пуляционных структур, биологи приобретают все больший на¬ 
вык выявления связанной с отбором изменчивости внутри не¬ 
больших локальных популяций. Такая изменчивость известна 
как полиморфизм. Точнее говоря, генетический полиморфизм — 
это «сосуществование в пределах одного и того же местообита¬ 
ния двух или более отчетливо различимых внутривидовых форм, 
причем в таких соотношениях, что постоянное присутствие ред¬ 
чайшей из этих форм не может быть отнесено только на счет 
непрерывного мутагенеза и иммиграции» (Рогсі, 1940). Далеко 
не все проявления такого рода изменчивости отражают соответ¬ 
ствия между организмами и средой; напротив, бывает так, что 
за некоторыми из них стоят явные несоответствия. Несоответ¬ 
ствия эти могут возникать из-за того, что расселительные ста¬ 
дии одной специализированной формы проникают в местооби¬ 
тание другой. Они могут возникать и тогда, когда при измене¬ 
нии условий одна форма вытесняется другой, лучше приспособ¬ 
ленной к изменившимся условиям. Такой полиморфизм называ¬ 
ется преходящим. Коль скоро все сообщества всегда изменя¬ 
ются, очень многие наблюдаемые в природе явления полимор¬ 
физма, по-видимому, носят именно такой преходящий харак¬ 
тер — в той мере, в какой ни одна популяция никогда не поспе¬ 
ет за изменениями условий существования и никогда не будет в 
состоянии эти изменения предвосхитить. 

И все же во многих случаях внутрипопуляционный полимор¬ 
физм активно поддерживается естественным отбором, и при 
этом самыми разнообразными способами. 

а) В некоторых случаях гетерозиготы обладают повышенной 
приспособленностью, но из-за менделевского расщепления они 
постоянно пополняют популяцию порождаемыми ими менее 
жизнеспособными гомозиготами. Пример такого «гетерозиса» — 
существование серповидноклеточной анемии в популяциях че¬ 
ловека, находящихся в очагах малярии. Индивидуумы, гетерози¬ 
готные по соответствующему локусу, страдают легким мало¬ 
кровием, но редко заболевают малярией; при этом они непре¬ 
рывно порождают гомозиготных индивидуумов — либо пора¬ 
женных тяжелым малокровием, либо восприимчивых к малярии. 

б) Интенсивность отбора может изменяться в пределах не¬ 
которого диапазона, причем на одной из его границ отбор мо¬ 
жет благоприятствовать одной форме (морфе), а на другой гра- 
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нице — другой. При промежуточной интенсивности отбора мо¬ 
гут возникать полиморфные популяции. 

б) Иногда отбор бывает частотно-зависимым: любая из 
внутривидовых форм наиболее жизнеспособна тогда, когда она 
встречается реже всех остальных. Полагают, что именно так 
обстоит дело с необычно окрашенными формами жертв: они 
жизнеспособны потому, что хищники их не опознают и не тро¬ 
гают. 

г) Мелкомасштабная пространственная структура популя¬ 
ции и ее местообитания бывает очень сложной, и в разных час¬ 
тях этого «лоскутного одеяла» отбор может действовать в раз¬ 
личных направлениях. Поддержание соответствия между орга¬ 
низмами и средой в такой ситуации неизбежно зависит от рас¬ 
сеяния многочисленных расселительных стадий: если числен¬ 
ность их достаточно высока, то достаточно высока и вероят¬ 
ность того, что часть их укоренится именно в том «лоскуте», где 
соответствующая форма наиболее жизнестойка. Возможен и 
другой вариант: организм может быть долговечен и способен 
перемещаться, используя при этом условия и ресурсы наиболее 
подходящих «лоскутов». 

Поразительный пример полиморфизма природной популяции 
выявлен в результате ряда работ, посвященных изучению кле¬ 
вера ползучего, растущего на долголетнем (не моложе 80 лет) 
пастбище в Северном Уэльсе. В ходе одного из этих исследова¬ 
ний из почвы были выкопаны 50 растений клевера. Растения 
эти затем содержались в теплице, и каждое из них было под¬ 
вергнуто генетическому анализу по целому ряду локусов, свя¬ 
занных с признаками, почти все из которых заведомо обладали 
селективной значимостью (рис. 1.15). По комбинации свойств, 
которые, по-видимому, влияют на приспособленность растений 
в природных условиях, каждый из 50 клонов отличался от всех 
прочих. 

Теркингтон и Харпер (Тигкіп^іоп, Нагрег, 1979) попытались 
определить, в какой степени свойства различных «разновидно¬ 
стей» клевера отражают локализованные соответствия между 
растениями и локальными особенностями местообитания. Они 
выкапывали растения с поля, размножали их в теплице, а за¬ 
тем снова высаживали па то же поле. Одну часть каждого из 
клонов они возвращали туда, откуда было взято родительское 
растение, а другие части —туда, откуда происходили другие 
клоны. Первоначальные выборки были взяты с участков, на 
которых преобладали различные луговые травы. Потомство каж¬ 
дого растения высаживалось туда, где преобладали его «род¬ 
ные» травянистые растения, а также туда, где преобладали 
другие травы. После пересадки на поле все разновидности кле¬ 
вера лучше всего росли там, где они соседствовали с теми же 
травами, что и до пересадки в теплицу. Эти результаты прямо 
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Рис. 1.15. Разнообразие генотипов в выборке, состоящей из 50 экземпляров (1—50) клевера ТгЦоИит герепз, собран¬ 
ных с участка бессменного пастбища площадью 1 га. На диаграмме слева приведен перечень изучавшихся признаков 
(о всех этих признаках известно, что они находятся под генетическим контролем). На диаграмме справа первый (цент¬ 
ральный) круг соответствует всем 50 растениям; затем (по мере смещения к периферии концентрической фигуры) выбор¬ 
ка последовательно подразделяется по каждому из перечисленных генетических признаков. Так, исходная выборка рас¬ 
падается на две примерно равные части: одна состоит из растений, листья которых несут красную отметину, а дру¬ 
гая-— из растений, па листьях которых такой отметины нет. Каждая из этих подвыборок в свою очередь подразде¬ 
ляется на четыре класса — по генетическому строению локусов, контролирующих образование синильной кислоты. Про¬ 
цесс подразделения продолжается вплоть до внешнего кольца: на последнем шаге особи, восприимчивые к Сутакоікеа, 
отделяются от особей, к ней устойчивых. Каждому из выявленных таким образом единственных в своем роде генотипов' 
соответствует закрашенный сектор. (По Вигсіоп, 1980.) (Выносная линия с обозначением «Красная отметина на листь¬ 
ях» должна заканчиваться в следующем но направлению к центру кольце.) 
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Рис. 1.16. Схема расселения слизней Оепйгосегаз но небольшому участку мно¬ 
голетнего пастбища. Контуры дают представление о плотности популяции 
слизней и разграничивают зоны очень высокой (ОВ), высокой (В), низкой (Н) 
и очень низкой (ОН) плотности. Указаны также генотипы особей клевера, ока¬ 
завшихся в узлах накрывающей участок «решетки» проб. Выделены следую¬ 
щие генотипы: ++ [АсЦ) , -?— (Асіі), —Г ( асЫ) и ( асіі ). Синильную 

кислоту при повреждении выделяют только растения с генотипом + +: они 
обладают аллелями Ас и Ы, один из которых определяет синтез цианогенного 
гликозида, а другой — синтез фермента, отщепляющего от гликозида циани¬ 
стый водород. Нулевая гипотеза об отсутствии связи между плотностью рас¬ 
селения слизней и генотипами клевера проверена с помощью критерия «хи- 
квадрат» и с высокой степенью достоверности отвергнута. (Из Оігдо, Нагрет, 
1982.) 


и очень убедительно свидетельствуют в пользу того, что раз¬ 
личные генотипические разновидности клевера распределены по 
пастбищу таким образом, что каждая из них соответствует ло¬ 
кальным биотическим условиям существования. 

На том же самом поле Дирзо и Харпер (Иігго, Нагрег, 
1982) изучали распределение форм клевера Тгііоііит герепз, 
отражающих наличие еще одного специфического типа поли¬ 
морфизма. Он состоит в том, что при повреждении (например, 
при обкусывании) одни растения выделяют синильную кислоту, 
а другие не выделяют. Известно, что моллюски обычно не едят 
цианогенный клевер, и между распределениями цианогенной 
формы клевера и участков с повышенной плотностью слизней 
была обнаружена высокодостоверная связь (рис. 1.16). 
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Рис. 1.17. Частота встречаемости улиток Сераеа петогаііз с желтыми ракови¬ 
нами. лишенными полос, в различных местообитаниях. (Желтые раковины 
противопоставляются буро-розовым, а бесполосые раковины — полосатым.) 
Налицо неплохое соответствие между наиболее распространенной окраской и 
цветовым фоном: например, в буковых лесах чаще всего встречаются улитки 
с буро-розовыми раковинами, а в живых изгородях — с полосатыми желтыми 
раковинами, воспринимаемыми как зеленые. (По Саіп, ЗНеррагф 1954.) 


Ясно, что изменчивость клевера на этом маленьком поле хо¬ 
тя бы отчасти обусловлена генетически и отражает соответст¬ 
вия между организмами и средой. 

Примером полиморфизма у животных может служить поли¬ 
морфизм в популяциях улитки Сераеа петогаііз. Улитки мало¬ 
подвижны, а популяции их занимают самые разнообразные мес¬ 
тообитания, резко различающиеся по физическим условиям и 
степени давления хищников. Это обстоятельство привело к ло¬ 
кальной внутрипопуляционной дифференциации по внешнему 
виду раковины (рис. 1.17). Любая из популяций улитки поли¬ 
морфна хотя бы по одному из двух признаков: цвету раковины 
и наличию на ней рисунка в виде полос. Численные соотноше¬ 
ния различных форм в разных местообитаниях неодинаковы, но 
в каждом местообитании для наиболее обычной формы харак¬ 
терно неплохое визуальное соответствие своему окружению. 
По-видимому, на фоне соответствующей растительности и со¬ 
ответствующего почвенного покрова улитки этих форм не за¬ 
метны для дроздов, питающихся ими. 
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1.6. Соответствие между организмами 
и изменяющейся средой 

В одних случаях организмы реагируют непосредственно на из¬ 
менения, в других — на сигнальные факторы. — Способ пережи¬ 
вания изменений условий окружающей среды зависит от про¬ 
должительности жизненного цикла. — Птицы и млекопитающие 
нередко претерпевают сезонные изменения или совершают се¬ 
зонные миграции. — Фенотипический полиморфизм у водных 
растений. — Фенотипический полиморфизм у пустынных рас¬ 
тений. 

С течением времени любые условия существования изменя¬ 
ются, но в одних случаях они подвержены более сильным изме¬ 
нениям, а в других — менее сильным. Ни строение организма, 
ни его поведение не могут соответствовать изменяющимся усло¬ 
виям, не изменяясь адекватным образом. Можно выделить три 
основных типа изменений среды обитания. 

а) Циклические изменения, т. е. периодически повторяющие¬ 
ся, как при смене времен года, при приливах и отливах и при 
поочередном наступлении светлого и темного времени суток. 

б) Направленные изменения, при которых направление из¬ 
менения остается стабильным в течение периода, продолжитель¬ 
ность которого может быть очень велика по сравнению с про¬ 
должительностью жизненного цикла переживающих это изме¬ 
нение организмов. Примерами направленных изменений могут 
служить прогрессирующая эрозия берегов, накопление донных 
осадков в эстуариях рек и изменения, происходящие на одной 
из фаз цикла оледенения. 

в) Хаотические изменения; для всех изменений этого типа 
характерна аритмия и отсутствие определенного направления. 
Примеры хаотических изменений — колебания сроков наступле¬ 
ния муссонных дождей, непредсказуемые изменения времени 
возникновения и траекторий циклонов и ураганов, шквалы, вы¬ 
зываемые ударом молнии, пожары. 

Наилучшее соответствие между организмами и изменяющи¬ 
мися условиями неизбежно предполагает некий компромисс 
между приспособлением к переменам и способностью к их пе¬ 
реживанию. В условиях многократного воздействия цикличе¬ 
ских изменений на последовательные поколения организмов ес¬ 
тественный отбор привел к возникновению ряда особенностей 
образа жизни, которые и сами по себе являются циклическими. 
К числу таких особенностей относятся диапауза насекомых, 
ежегодное сбрасывание листвы листопадными деревьями, су¬ 
точные движения листьев, приливно-отливный ритм перемеще¬ 
ний у литоральных крабов, годовой цикл функционирования ре¬ 
продуктивных систем и сезонный цикл изменения густоты меха 
у млекопитающих. 
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Рис. 1.18. Изменчивость количества осадков и непредсказуемость их выпаде¬ 
ния. Диаграммы соответствуют трем различным местностям. Каждая из диа¬ 
грамм отражает многолетнюю динамику количества осадков, выпадающих в 
течение того месяца, который в соответствующей местности является самым 
дождливым (в среднем). (Из ЗіаЫег, 1960. Данные получены от Н. Н. СІау- 
іоп из Смитсоновского института.) 


Существуют два основных способа, которыми организмы 
приурочивают свои реакции к изменениям в окружающей их 
среде: а) изменение в ответ на изменение внешних условии и 
б) реагирование на сигнальный фактор, предвосхищающий из¬ 
менение внешних условий. В том случае, если циклические из¬ 
менения условий среды выражены слабо и к тому же весьма 
вариабельны, наилучшим способом адаптации организмов к 
таким условиям может быть прямое реагирование на них. Та¬ 
кого рода непредсказуемость характерна для выпадения осад¬ 
ков; из рис. 1.18 видно, что она присуща даже тем местностям, 
где отмечается отчетливо выраженный сезонный ритм. В наи¬ 
более резкой форме она прослеживается на нижней диаграмме, 
отражающей многолетние изменения количества осадков, выпа¬ 
давших в Каире в течение января. В таких условиях любому 



Гл. 1. Соответствие между организмами и средой 


59 


растению, запрограммированному на прорастание в ответ на 
действие некоего фактора, свидетельствующего о наступлении 
сезона дождей, навряд ли суждено было бы выжить. Действи¬ 
тельно, прорастание пустынных растений чаще всего вызывает¬ 
ся не какой-то приметой приближающихся дождей, а дождем 
как таковым. 

Впрочем, организмам, реагирующим на изменение условий не¬ 
посредственно, кое-чем приходится расплачиваться: некоторых 
преимуществ они лишены. Млекопитающему, у которого густо¬ 
та меха изменяется ,в ответ на похолодание, придется дрожать 
от холода до тех пор, пока смена волосяного покрова не завер¬ 
шится; но если это млекопитающее реагирует не на само похоло¬ 
дание, а на связанный с ним и предвещающий его сигнал (та¬ 
кой, например, 'как уменьшение долготы дня), то увеличение гус¬ 
тоты волосяного покрова может начаться заблаговременно. Ре¬ 
агирование на подобные сигнальные стимулы весьма характер¬ 
но для тех животных и растений, которые существуют в услови¬ 
ях, изменяющихся с явной и относительно стабильной циклич¬ 
ностью. 

Существует соблазн писать о живых существах так, будто 
они способны к предвидению (либо об условиях среды так, буд¬ 
то они предсказуемы); хочется написать и о предзнаменовани¬ 
ях, позволяющих организмам строить планы на будущее. На 
первый взгляд циклические особенности образа жизни как буд¬ 
то бы согласованы с какими-то прогнозами; на самом же деле 
это совсем не так. Циклические особенности представляют со¬ 
бой признаки, возникшие в результате естественного отбора в 
условиях многократно переживавшихся в прошлом циклических 
изменений среды обитания. Строение и образ жизни живого су¬ 
щества предопределяются не его собственной способностью к 
предвидению будущего, а жизнью и смертью предшествовавших 
поколений. 

Явления, подобные ночному мраку и зимним холодам, связа¬ 
ны с течением времени, и продолжительность их можно изме¬ 
рить, а наступление — предугадать, используя в качестве часов 
Солнце (высота Солнца над горизонтом может служить мерой 
времени суток, а продолжительность светового дня — показате¬ 
лем времени года). К этим внешним часам некоторые организ¬ 
мы присовокупили свои собственные внутренние физиологиче¬ 
ские часы (эндогенный ритм). Такие часы нужно время от вре¬ 
мени сверять с солнечными и устанавливать по ним, но и без 
сверки физиологические часы могут функционировать довольно 
долго. 

Способ переживания каким бы то ни было организмом цик¬ 
лических изменений в окружающей его среде зависит от про¬ 
должительности его жизненного цикла. Перед тем, как разде¬ 
литься и образовать две новые клетки, особь из размножающей- 
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ся популяции одноклеточных водорослей, подобных хлорелле 
(Скіогеііа) , быть может, проживет всего лишь один день и одну 
ночь. Жизнь дуба, слона, кита или человека вмещает много¬ 
кратную смену весны, лета, осени и зимы, а с ними — голодовок 
и пресыщений в сезоны нехватки и изобилия пищи. Если жиз¬ 
ненный цикл организма непродолжителен, то вся его активная 
жизнь может быть втиснута в коротенький отрезок годового 
цикла и подчинена реализуемой в течение одного короткого се¬ 
зона жесткой программе развития и смены особенностей образа 
жизни. Именно такой образ жизни ведут орехотворки: они вы¬ 
летают из куколок как раз тогда, когда на растениях, служащих 
им хозяевами, появляются листья или цветки. Если же, напро¬ 
тив, жизненный цикл продолжителен но сравнению с годовым, 
то организму не так-то просто достигнуть высокой специализа¬ 
ции. Засушливые или холодные периоды он может переносить 
в состоянии летнего либо зимнего покоя — впадая в спячку, ес¬ 
ли это соня, или теряя листву, если ѳто листопадное дерево; но 
он может обладать и достаточно гибкой системой функций, поз¬ 
воляющей поддерживать жизнедеятельность на более или менее 
высоком уровне в течение круглого года (как у белого медведя 
или вечнозеленого дерева). В эволюции большинства организ¬ 
мов неизбежно противоречие между двумя решениями. Первое 
состоит в том, чтобы поддерживать активную жизнедеятель¬ 
ность в течение очень короткого отрезка годового цикла и при 
этом точно соответствовать складывающимся в это время усло¬ 
виям; второе — в том, чтобы сохранять активность в любых 
условиях, справляясь так или иначе с чем угодно, но, может 
быть, не преуспевая ни в чем. 

Жизненные циклы большинства птиц и млекопитающих 
длиннее календарного года, и многие мелкие млекопитающие, 
в условиях климата с отчетливо выпаженной сезонностью, зиму¬ 
ют, впадая в спячку, т. е. снижая интенсивность обмена 
и прячась в укромных местах. Многие другие млекопитающие 
поступают иначе: на изменение условий существования они от¬ 
вечают изменением степени теплоизоляции тела. В наиболее 
резкой форме сезонные изменения густоты меха отмечаются у 
крупных млекопитающих (Нагі, 1956). Теплоизолирующая спо¬ 
собность зимнего меха черного медведя на 92% выше, чем лет¬ 
него. Подобные циклические изменения толщины, густоты и 
окраски наружных покровов характерны для сезонных реакций 
тех животных, которые не могут избежать неблагоприятного 
времени года; но из всех сезонных ритмов поведения и образа 
жизни подвижных животных самые замечательные — те, что 
предполагают перемещения. Это могут быть перемещения в убе¬ 
жища, а могут быть и массовые переселения в иные климатиче¬ 
ские области (наподобие ежегодных миграций северных оленей, 
бизонов и многих птиц). Укорененным высшим растениям и 
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прикрепленным животным этого, конечно, не дано, зато имен¬ 
но у этих организмов можно наблюдать примеры наиболее ярко 
выраженных сезонных ритмов, затрагивающих особенности их 
строения. 

Для многих водных растений годовой цикл изменения усло¬ 
вий внешней ореды предстает прежде всего в виде колебаний 
уровня воды; на эти сезонные ритмы могут накладываться хао¬ 
тические изменения, вызываемые сильными засухами или вне¬ 
запными наводнениями. В прибрежной части водоема произ¬ 
растают растения самых разнообразных форм. Растения, расту¬ 
щие возле уреза воды, обычно снабжены воздушными листья¬ 
ми, которые .при погружении в воду резко снижают фотосинте¬ 
тическую активность и даже повреждаются. Листья растений, 
растущих на несколько более глубоких местах, обычно плавают 
на поверхности воды. На еще более глубоководных участках у 
растений полностью погруженные, длинные, гибкие лентовид¬ 
ные листья, не повреждаемые быстрым течением. А в наиболее 
глубоководной зоне растут растения с погруженными и тонко 
рассеченными листьями. Для многих растений характерны ли¬ 
стья лишь одного из перечисленных специализированных типов. 
Кроме того, у многих водных растений одна и та же особь может 
нести на себе листья более чем одного типа. Такой фенотипиче¬ 
ский полиморфизм расширяет пределы колебаний уровня воды, 
при котором возможна эффективная жизнедеятельность этих 
растений. 

Различные типы соответствия между растениями и изменя¬ 
ющейся средой обитания можно обнаружить даже в пределах 
одного подрада ВаігасНіит (шелковник) рода Вапипсиіиз. Сре¬ 
ди растений этого подрода есть растения мономорфные, строе¬ 
ние которых соответствует тому уровню воды, при котором они 
чаще всего растут. Два из них, В. Нейегасеиз и В. отіорНуІІиз , 
несут на себе только плавающие листья и обычно встречаются 
на болотах и мелководьях. У трех других — В. Циііапз, В. сіг- 
сіпсііиз и В. ігісНорНуІІиз — листья всегда погруженные и тонко 
рассеченные; эти шелковники встречаются обыкновенно на бо¬ 
лее глубоких местах или на быстром течении. 

Прочие шелковники (именуемые также водяными лютика¬ 
ми) различаются по тому, каким образом осуществляется пере¬ 
ход от образования листьев одной формы к образованию листь¬ 
ев другой формы. У В. адиаШіз тип листа предопределяется 
продолжительностью светового дня и температурой в момент 
закладки, т. е. не уровнем воды, а сезонным сигнальным стиму¬ 
лом (см., например, ВгсиізИагіѵ, 1965). Рост растения начинает¬ 
ся весной, и в течение некоторого времени оно образует погру¬ 
женные листья. Со временем оно дорастает до поверхности, но 
и после этого образование погруженных листьев может продол¬ 
жаться еще некоторое время. Затем, в ответ на температурные 
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и фотопериодические условия, растение неожиданно выбрасыва¬ 
ет плавающие листья. Но если такие растения содержатся в 
условиях короткого светового дня, то они продолжают образо¬ 
вывать тонко рассеченные листья — независимо от того, погру¬ 
жены они в воду или нет. У других водяных лютиков (напри¬ 
мер, у ІІаЬеІІагіз) на определение типа формируемого листа 
влияют преобладающие условия водного режима. Форма листа 
(а он может быть либо плавающим, либо погруженным и лен¬ 
товидным) предопределяется условиями обводнения, воздейст¬ 
вующими на растение во время закладки листа, а если условия 
внезапно изменяются, то растение остается при листьях «непод¬ 
ходящего» типа (так бывает, например, при резком падении 
уровня воды). 

Для организма, который не может избежать неблагоприят¬ 
ных условий, наиболее эффективным решением проблемы вы¬ 
живания в изменяющейся среде могут оказаться сезонные из¬ 
менения особенностей строения. В засушливых местообитаниях 
фенотипический полиморфизм бывает еще более резким, чем у 
водных растений. Некоторые растения в течение одного года 
образуют три поколения листьев, причем листья каждого из по¬ 
колений обладают своим характерным строением. У Теисгішп 
роІНипг во время влажного сезона образуются сравнительно 
крупные листья. Во время более засушливого сезона они опада¬ 
ют, а на -смену им приходят мелкие листья, или чешуйки. Иног¬ 
да исчезает и эта «вторая» листва, и растение проводит наибо¬ 
лее засушливый период лишь с зелеными стеблями да колюч¬ 
ками (ОгзЬап, 1963). 

1.7. Пары видов 

Среди наиболее ярких примеров соответствия между орга¬ 
низмами и средой мы находим такие, в которых налицо возник¬ 
новение зависимости организмов одного вида от организмов 
другого вида. Именно так обстоит дело во многих случаях взаи¬ 
моотношений между потребителями и их пищей, например, 
в случае зависимости коала от листвы эвкалипта ( Еисаіуріия ) 
или гигантской панды от побегюв бамбука. Целый комплекс 
особенностей строения, обмена веществ и поведения удержива¬ 
ет животное в рамках его узкой пищевой ниши и не позволяет 
ему воспользоваться тем, что в иных обстоятельствах могло бы 
показаться вполне пригодным дополнительным источником пи¬ 
щи. Такие же жесткие соответствия характерны для взаимоот¬ 
ношений между некоторыми паразитами и их хозяевами (гл. 
11). Например, видоспецифичные ржавчинные грибы приспо¬ 
соблены к существованию в совершенно определенной и четко 
ограниченной среде, а именно в организме хозяев строго опре¬ 
деленных видов. 
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Если в ходе эволюции между двумя различными видами воз¬ 
никла обоюдная зависимость, то соответствие может быть еще 
жестче. Два убедительных примера — мутуалистическая связь 
между азотфиксирующими бактериями и корнями бобовых рас¬ 
тений и зачастую очень тонкое взаимное соответствие между 
насекомыми-опылителями и цветками опыляемых ими растений 
(гл. 12). Наиболее тесные соответствия между организмами и 
средой возникли в тех случаях, когда решающим фактором 
жизнедеятельности организмов одного вида является присутст¬ 
вие организмов другого вида: в таких случаях вся среда обита¬ 
ния одного организма может исчерпываться другим организмом. 

Если популяция подвержена воздействию изменяющихся 
факторов физической среды (если, например, она существует в 
условиях непродолжительного вегетационного периода, повы¬ 
шенного риска заморозков или засухи, многократного примене¬ 
ния гербицидов), то организмы могут в конце концов приобре¬ 
сти постоянную разностороннюю устойчивость. Сами физиче¬ 
ские факторы в результате эволюции организмов ни преобразо¬ 
вываться, ни эволюционировать не могут. При взаимодействии 
же организмов различных видов изменения одних организмов 
приводят к переменам в жизни других, и любой из взаимодей¬ 
ствующих видов может создавать условия отбора, направляю¬ 
щие эволюцию другого вида. В ходе такого процесса коэволю¬ 
ции межвидовое взаимодействие может постоянно усиливаться 
и углубляться, а результат этого процесса мы можем наблюдать 
в природе как пару видов, загнавших друг друга в колею все 
более и более углубляющейся специализации. 

Взирая на многообразие живой природы, трудно устоять пе¬ 
ред чувством удивления, восхищения и очарования тем, что так 
легко принять за совершенство. Не надо забывать, что способ¬ 
ность удивляться и восхищаться — это специфическая черта 
биологии нашего собственного вида! Будучи естествоиспытате¬ 
лем, эколог докапывается до причин и следствий; ему не при¬ 
стало удовлетворяться «объяснениями», предназначенными 
лишь для того, чтобы показать, каким образом в сей самый миг 
все «достигло совершенства в этом лучшем из миров». 



Глава 2 

Условия 


2.1. Введение 

Чтобы понять причины географического распространения и 
формирования численности организмов того или иного вида, 
нужно многое знать. Это и история вида (гл. 1), и то, какие ре¬ 
сурсы необходимы для жизнедеятельности особей этого вида 
(гл. 3), и рождаемость, смертность и миграция особей (гл. 4 
и 5), и природа внутри- и межвидовых взаимодействий (гл. 6 
и 12), и влияние условий окружающей среды. Настоящая глава 
посвящена обсуждению ограничений, налагаемых на организмы 
условиями среды. 

«Условие» мы определяем как изменяющийся во времени и 
пространстве абиотический фактор среды обитания, на который 
организмы реагируют по-разному в зависимости от его силы. 
Примеры таких факторов — температура, относительная влаж¬ 
ность воздуха, рН, соленость, скорость течения и концентрация 
загрязняющих веществ. В присутствии некоторых организмов 
условия могут изменяться: растения подчас изменяют рН поч¬ 
вы, под пологом леса меняется температура и влажность; но в 
отличие от ресурсов (гл. 3), условия организмом не расходуют¬ 
ся и не исчерпываются и ни один организм не в состоянии сде¬ 
лать их недоступными или менее доступными для других орга¬ 
низмов. 

В идеальном случае для данного вида можно было бы ука¬ 
зать такую «оптимальную концентрацию» или такой уровень 
(степень выраженности) условия, при которых жизнедеятель¬ 
ность особей этого вида протекает наилучшим образом, а так¬ 
же такие уровни (как менее, так и более высокие по сравнению 
с оптимальным), при которых по мере удаления от оптимума 
жизнедеятельность постепенно угасает (рис. 2.1). Трудность со¬ 
стоит в том, чтобы точно определить, что означает «наилучшим 
образом». Оптимальными условиями следует считать те, при 
которых особи данного вида оставляют наибольшее число по¬ 
томков (т. е. оказываются наиболее приспособленными). Прак¬ 
тически, однако, выявить такие условия бывает очень нелегко. 
Приходится упрощать ситуацию и измерять влияние внешних 
условий на некоторые отдельные выборочные признаки, напри¬ 
мер на скорость роста, размножение, интенсивность дыхания 
или выживаемость. Впрочем, влияние изменения условий в оп- 
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Степень выраженности условия 

Рис. 2.1. Обобщенное графическое изображение зависимости проявлений жиз¬ 
недеятельности организмов данного вида от степени выраженности внешнего 
условия. Узкий интервал, в пределах которого особи могут размножаться 
(К—Р), обычно предопределяет те условия, в которых возможно длительное 
существование вида (впрочем, сколь угодно длительное существование неко¬ 
торых растений может, по-видимому, поддерживаться исключительно за счет 
вегетативного роста). 

ределенном диапазоне на все эти разнообразные показатели 
обычно бывает неодинаковым; например, пределы изменения 
условий, допускающие выживание особей, как правило, шире 
пределов, допускающих рост или размножение (рис. 2.1). Кро¬ 
ме того, конкретная форма кривой реагирования на внешнее 
условие —а кривая может быть симметричной или асимметрич¬ 
ной, «широкой» или «узкой» — зависит от видовой принадлеж¬ 
ности организма, от характера условия и от того, какая из ре¬ 
акций организма избрана нами для изучения. 

Одно из условий, а именно температуру, мы рассматриваем 
в этой главе довольно подробно. По-видимому, температура — 
важнейшее из условий, влияющих на жизнедеятельность орга¬ 
низмов. Мы выводим некоторые общие принципы, а затем в све¬ 
те этих принципов рассматриваем прочие условия. 


2.2. Температура и организмы 

2.2.1. Принципы классификации 

Гомойотермные и пойкилотермные организмы. — Эндотермные и 
эктотермные организмы. 

При изучении взаимосвязей между организмами и темпера¬ 
турой окружающей среды принято подразделять все организмы 
на два типа. Одна из возможных классификаций предполагает 
деление организмов на «теплокровных» и «холоднокровных»; 
термины эти, однако, субъективны и неточны, и мы ими поль- 
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зоваться не будем. Несколько бо¬ 
лее удовлетворительная классифи¬ 
кация предусматривает деление 
живых существ на гомойотермных 
и пойкилотермных : гомойотермные 
организмы при изменении темпера¬ 
туры окружающей среды поддер¬ 
живают примерно постоянную 
температуру тела, тогда как у 
пойкилотермных организмов она 
изменяется. Впрочем, и эта класси¬ 
фикация обладает одним сущест¬ 
венным недостатком: даже у таких 
классических гомойотермных жи¬ 
вотных, как птицы и млекопитаю¬ 
щие, во время зимней спячки или 
оцепенения температура тела по¬ 
нижается; вместе с тем у некото¬ 
рых пойкилотермных животных 
(например, у антарктических рыб) 
она колеблется в пределах каких- 
то десятых долей градуса, потому 
что температура их окружающей 
среды практически неизменна. Бо¬ 
лее того, многие организмы, отно¬ 
симые к пойкилотермным, наделе¬ 
ны хотя бы частичной способностью к регулированию темпера¬ 
туры тела — пусть это даже всего-навсего поведенческая реак¬ 
ция, состоящая в перемещении в нужном направлении вдоль 
температурного градиента. Например, рыбы каждого из четы¬ 
рех видов, помещенных в лаборатории в условия температур¬ 
ного градиента, собираются в месте с предпочитаемой ими тем¬ 
пературой воды (рис. 2.2). 

Более удовлетворительным будет деление на эндотермов и 
эктотермов. Эндотермные организмы регулируют температуру 
тела за счет внутренней теплопродукции, а эктотермные полага¬ 
ются на внешние источники тепла. Грубо говоря, такое деление 
соответствует различию между птицами и млекопитающими 
(«эндотермами»), с одной стороны, и прочими животными, рас¬ 
тениями, грибами и простейшими («эктотермами») —с дру¬ 
гой; но и это различие не абсолютно. Многие пресмыкающиеся, 
рыбы и насекомые (например, некоторые пчелы, бабочки и 
стрекозы) в состоянии некоторое время регулировать темпера¬ 
туру тела, используя для этого вырабатываемое внутри орга¬ 
низма тепло; у некоторых растений (например, у РНИодепдгоп 
и скунсовой капусты) метаболическое тепло поддерживает от¬ 
носительно постоянную температуру внутри цветков; в то же 
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Рис. 2.2. Характерные темпера¬ 
туры, предпочитаемые рыбами 
четырех видов. В условиях соз¬ 
данного в лаборатории темпе¬ 
ратурного градиента рыбы со¬ 
бирались в тех местах, где 
поддерживались эти темпера¬ 
туры. Перед началом опыта все 
рыбы выдерживались при тем¬ 
пературе І5°С. (Из Регегизоп, 
1958.) 
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Рис. 2.3. Схематическое изображение путей теплообмена между эктотермиым 
организмом и разнообразными окружающими его физическими телами. (Из 
Наіп$\ѵогШ, 1981, по Оаіез, Рогіег, 1970.) 


время некоторые птицы и млекопитающие при необычно низких 
температурах ослабляют или приостанавливают эндотермиче¬ 
скую регуляцию температуры тела (ВагіЬо1оте\ѵ, 1982). 

Несмотря на все эти оговорки, деление живых существ на 
эндотермных и эктотермных или на гомойотермных и пойкило- 
термных может оказаться не бесполезным: это та самая печка, 
от коей предстоит танцевать. Начнем мы с довольно подробно¬ 
го рассмотрения теплообмена у эктотермных организмов, а за¬ 
тем в разд. 2.2.11 перейдем к эндотермным. 


2.2.2. Теплообмен у эктотермных организмов 

Эктотермы регулируют поступление и отдачу тепла, но лишь в 
ограниченной степени. 

Все организмы получают теплоту из окружающей среды и 
отдают ее также в окружающую среду; кроме того, они выра¬ 
батывают ее и сами, хотя бы в качестве побочного продукта об¬ 
мена веществ. Типичные пути теплообмена между эктотермиым 
организмом и окружающей средой указаны на схеме, приведен¬ 
ной на рис. 2.3. Впрочем, почти все эктотермы регулируют или 
притормаживают фактически осуществляемый по одному или 
нескольким из этих каналов теплообмен (см. ВагіЬо1оше\ѵ, 
1982). Механизмы такой регуляции весьма разнообразны. Не¬ 
которые из них закрепились в характерных особенностях опре¬ 
деленных видов (примером служат отражающие свет блестя¬ 
щие или серебристые листья многих пустынных растений), дру- 
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гие представляют собой простые поведенческие реакции (по¬ 
добные стремлению забиться в тень, наблюдаемому при высо¬ 
кой температуре у многих пресмыкающихся). Есть среди них 
и более сложные формы поведения (такие, например, как у са¬ 
ранчи, изменяющей интенсивность нагрева своего тела солнеч¬ 
ными лучами путем изменения «позы»), а есть и сложные фи¬ 
зиологические реакции (например, дрожание летательной мус¬ 
кулатуры у шмелей). 

Несмотря на наличие всех этих свойств, предохраняющих 
организм от пассивных колебаний температуры (таких же, как 
у безжизненного и неподвижного черного ящика), температура 
тела эктотермов претерпевает значительные изменения, следую¬ 
щие за изменениями температуры окружающей среды. Происхо¬ 
дит это по трем причинам. Во-первых, регуляторные возможно¬ 
сти многих эктотермов (в особенности растений) крайне огра¬ 
ничены. Во-вторых, эктотермы, согласно определению, в общем 
и целом зависят от внешних источников тепла: животное в со¬ 
стоянии переместиться в более теплое или более прохладное 
место лишь в том случае, если такое место найдется, а согреться 
на солнце—лишь тогда, когда оно светит. В-третьих, регулиро¬ 
вание температуры обходится не даром. На средства управле¬ 
ния тепловым балансом приходится расходовать энергию: она 
нужна, например, и для образования отражающей’ кутикулы, 
и для отыскания подходящего места. К тому же животное, под¬ 
ставляющее свое тело под солнечные лучи, иной раз выставля¬ 
ет его и напоказ хищнику. Если в определенных условиях за¬ 
траты на регулирование температуры тела превосходят его вы¬ 
годы, то естественный отбор будет работать против регулиро¬ 
вания. Таким образом, эффективность терморегуляции обычно 
отражает компромисс между затратами и выгодами. 


2.2.3. Температура и обмен веществ 

Температура, скорости реакций и число одновременно протека¬ 
ющих физиологических процессов. 

Несмотря на существование межвидовых различий, воздей¬ 
ствие различных температур на эктотермные организмы подчи¬ 
няется некоему общему правилу. По сути дела, интерес пред¬ 
ставляют три температурных интервала: температуры угрожа¬ 
юще низкие, угрожающе высокие и промежуточные. В промежу¬ 
точном интервале с повышением температуры скорости метабо¬ 
лических реакций возрастают (рис. 2.4). Это возрастание, как 
правило, неплохо аппроксимируется экспоненциальной зависи¬ 
мостью, характеризуемой обычно «температурным коэффициен¬ 
том» <Эю. Значение (Эю, равное 2,5 (рис. 2.4, отражающий ти¬ 
пичный пример), означает, что с повышением температуры тела 
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Рис. 2.4. Скорость потребления кислорода колорадским жуком возрастает по 
мере повышения температуры (сплошная линия). На большей части охвачен¬ 
ного температурного интервала с повышением температуры на каждые 10 °С 
эта скорость увеличивается в 2,5 раза ((Зю=2,5). Штриховая линия показыва¬ 
ет, как выглядел бы график, если бы 0>ю при самых высоких температурах не 
понижалось, а сохраняло бы постоянное значение, равное 2,5. (Из Зсіішісіі- 
Неіізеп, 1983, по МаггизсЬ, 1952.) 


на каждые 10 °С скорость метаболических реакций возрастает в 
2,5 раза. Очевидное следствие состоит в том, что при низких 
температурах эктотермные организмы поглощают ресурсы и 
включают их в обмен весьма и весьма медленно, а при высоких 
температурах — гораздо быстрее. Еще одно не вызывающее во¬ 
зражений следствие состоит в том, что некоторые физиологи¬ 
ческие процессы (такие, например, как дыхание) протекают во 
всем температурном интервале (пусть даже с различными ско¬ 
ростями), тогда как другие (нуждающиеся, быть может, в бо¬ 
лее интенсивном и устойчивом потоке вещества и энергии) — 
лишь при относительно высоких температурах. Размножение у 
эктотермов обычно происходит в более узком интервале темпе¬ 
ратур, чем рост, а рост в свою очередь — в более узком, чем про¬ 
стое выживание. 


2.2.4. Физиологическое время: концепция «градусо-дней» 

При наблюдении за развитием эктотермного организма отсчет 
времени надлежит сочетать с измерением температуры. 

Можно утверждать, что важнейший с экологической точки 
зрения аспект воздействия температуры (в том интервале, в ко¬ 
тором она не смертельна) на эктотермов — это ее влияние на 
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Рис. 2.5. Для завершения развития требуется определенное «физиологическое 
время». А. Для завершения развития вышедших из диапаузы яиц кузнечика 
Аизігоісеіе$ сгисіаіа требуется 70 градусо-дней (сверх физиологического поро¬ 
га развития, равного 16°С); описываемая зависимость отклоняется от линей¬ 
ной лишь при самых низких и самых высоких температурах. (По Оаѵійзоп 
1944.) Б. Для завершения развития личинки репницы (Ріегіз гарае) от вылѵп- 
ленпя из яйца до окукливания требуется 174 градусо-дня (сверх температурно¬ 
го порога, равного 10,5°С). (По СіІЬегІ, 1984.) 


скорости их роста и развития. На рис. 2.5 приведены два типич¬ 
ных примера, и их важнейшая особенность выделяется необы¬ 
чайно ярко: если по вертикальной оси отложены значения ско¬ 
рости развития, а по горизонтальной — значения температуры 
тела, то обнаруживается широкий интервал значений темпера¬ 
туры, в котором зависимость скорости развития от температуры 
линейна. Более того, при самых низких температурах отклоне¬ 
ние зависимости от линейной весьма невелико, что же касается 
высокотемпературного интервала нелинейности, то, как прави¬ 
ло, жизнь организмов протекает при температурах, не достига¬ 
ющих этого интервала. По этим причинам часто принимается 
следующее простое допущение: три температурах, превышаю¬ 
щих «порог развития», скорость развития организма линейно 
возрастает с повышением температуры (рис. 2.5,5). 

Рис. 2.5 поясняет также наиболее существенное следствие 
соотношения между температурой и скоростью развития. Напри¬ 
мер, как видно из рис. 2.5, Л, при 20 °С (т. е. при 4°С выше по¬ 
рога) развитие яйца до момента вылупления занимает 17,5 сут, 
а при 30 °С (т. е. при 14 °С выше порога)—только 5 сут. Сле¬ 
довательно, при обеих температурах для завершения развития 
требуется 70 градусо-дней (или, точнее, «градусо-дней сверх по¬ 
рога развития»): 17,5-4 = 70 и 5-14 = 70. Столько же требуется 
для развития кузнечика при других нелетальных температурах. 
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Сходным образом бабочкам (рис. 2.5, Б) для завершения раз¬ 
вития необходимо 174 градусо-дня сверх соответствующего по¬ 
рога. Таким образом, об эктотермах в отличие, например, от нас 
с вами, в частности, и от эндотермов вообще нельзя сказать, что 
для развития им требуется определенный промежуток времени. 
То, что им требуется — это некая комбинация времени и темпе¬ 
ратуры, часто называемая физиологическим временем. Иначе 
говоря, время для эктотермов зависит от температуры, и если 
температура упадет ниже порога развития, то оно может во¬ 
истину «остановиться». 

Значение концепции градусо-дней (или, в общем случае, 
«температуро-времени») состоит в том, что опа помогает нам 
понять временную приуроченность событий и, следовательно, 
динамику популяций эктотермных организмов. В природе мас¬ 
совое отрождение кузнечиков и бабочек, упомянутых на рис. 
2.5, в разные годы обычно приходится па разные даты, но неиз¬ 
менно происходит тогда, когда с момента начала развития (зи¬ 
мой) накапливается примерно одно и то же количество граду¬ 
со-дней сверх порога. Стало быть, понять причины их появле¬ 
ния, а тем более предсказать его можно лишь на основе пред¬ 
ставлений о физиологической шкале времени — той самой, что 
отсчитывает время не по нашей собственной, т. е. гомойотерми- 
ческой, мерке, а по мерке изучаемого эктотермного организма. 

Практическое определение шкалы физиологического време¬ 
ни для данного организма может оказаться весьма затрудни¬ 
тельным— особенно при учете последствий колебаний темпера¬ 
туры; к тому же сама по себе линейная зависимость скорости 
развития от температуры — это не более чем аппроксимация, да 
и определение фактической температуры тела организма в при¬ 
родных условиях всегда сопряжено с известными трудностями. 
Но вообще-то концепцию физиологического времени стоит хотя 
бы иметь в виду. Каждый эколог обязан учиться видеть мир 
глазами изучаемого им живого существа. 


2.2.5. Температура как стимул 

Мы убедились, что температура как условие влияет на ско¬ 
рость развития эктотермных организмов. Но она может дейст¬ 
вовать и как стимул, предрешающий, начнется ли вообще раз¬ 
витие организма или нет. Например, для прорастания многих 
травянистых растений умеренных и арктических широт, а так¬ 
же альпийской зоны гор необходим период охлаждения или 
промораживания (или даже чередования высоких и низких 
температур). Чтобы растение смогло вступить в очередной цикл 
роста и развития, ему нужно пережить холод и получить тем са¬ 
мым физиологическое доказательство того, что зима миновала. 
Температура иногда взаимодействует с другими стимулами, 
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Рис. 2.6. Интенсивность потребления 
кислорода лягушками (Напа ріріепз) 
при данной температуре зависит от 
температуры акклимации. (По Шеек 
еі аі., 1960.) 


указывающими на прекраще¬ 
ние периода покоя (и соответ¬ 
ственно начало вегетации), на¬ 
пример с продолжительностью 
светового дня. Для прораста¬ 
ния семян березы (Веіиіа ри- 
Ьеясепз) необходим фотопе- 
риодический стимул, но если 
семя подверглось охлаждению, 
то оно прорастает и без све¬ 
тового стимула. При этом тем¬ 
пературы, прерывающие пери¬ 
од покоя, нередко сильно от¬ 
личаются от тех, что впослед¬ 
ствии контролируют скорости 
роста и развития. Все сказан¬ 
ное практически в равной ме¬ 


ре приложимо и к влиянию 
температуры на диапаузу насекомых (см. гл. 5): диапауза — 
по существу тот же период покоя. 


2.2.6. Акклиматизация 

Реакция данного эктотермного организма на температуру не 
неизменна: она зависит от того, какие температуры воздейство¬ 
вали на этот организм в прошлом. Выдержав особь в течение 
нескольких суток (или даже меньший срок) при относительно 
высокой температуре, можно сместить всю кривую реагирования 
особи на температуру вправо (по температурной шкале; рис. 
2.6); выдержав ту же особь в течение нескольких суток при 
относительной низкой температуре, можно сместить соответст¬ 
вующую кривую влево. Если эти изменения происходят под 
влиянием условий содержания в лаборатории, то процесс обыч¬ 
но именуется акклимацией (рис. 2.6); если же он происходит 
в природных условиях, то его называют акклиматизацией. 
Заметим, однако, что разделяющий кривые реагирования «тем¬ 
пературный сдвиг» меньше разности между соответствующими 
акклимационными температурами: компенсация имеет место, но 
она всего лишь частична. В природе акклиматизационные изме¬ 
нения могут улучшать соответствие между температурными 
реакциями эктотермного организма и динамикой температуры 
окружающей его среды, но акклиматизация требует определен¬ 
ного времени. Более того, чрезмерно быстрая акклиматизация 
может оказаться гибельной: организм, изменивший свои темпе¬ 
ратурные предпочтения в результате потепления, в случае 
внезапного похолодания может за это поплатиться. 
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Рис. 2.7. Реакция гороха (Різигп заііѵит) на температуру зависит от стадии 
его развития. (По \Ѵапд, 1960.) 

Независимо от акклиматизации температурные реакции ор¬ 
ганизмов обычно изменяются в зависимости от достигнутой ими 
стадии развития (рис. 2.7). Наиболее резкие формы таких 
онтогенетических изменений, по-видимому, имеют место тогда, 
когда в жизненном цикле организма имеется стадия покоя; 
эта стадия, как правило, отличается от прочих стадий повышен¬ 
ной устойчивостью к крайним температурам, а также общим 
характером обменных реакций на температуру. 


2.2.7. Высокие температуры 

Смерть при высоких температурах может наступить в результа¬ 
те инактивации ферментов, нарушения обменного равновесия 
или от обезвоживания. 

Важнейшее обстоятельство, связанное с угрожающе высоки¬ 
ми температурами, заключается, по-видимому, в том, что они 
обычно превышают метаболический оптимум всего лишь на 
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несколько градусов. Это, вообще говоря, неизбежное следствие 
физико-химических свойств ферментов (см. НеілгісЬ, 1977). 
Из-за этих свойств высокие температуры могут быть опасны 
тем, что влекут за собой инактивацию и даже денатурацию фер¬ 
ментов. Они могут представлять опасность и в том случае, если 
нарушают равновесие между различными составляющими обме¬ 
на веществ: у растений, например, при высоких температурах 
дыхание осуществляется быстрее, чем фотосинтез, и поэтому 
растения «голодают», так как расходуют продукты обмена 
-быстрее, чем образуют их (ЗиІсІіИе, 1977). На деле же, однако, 
высокие температуры часто оказывают свое неблагоприятное 
воздействие на организмы не прямым путем, а посредством их 
обезвоживания. Всем наземным организмам приходится беречь 
воду, и при высоких температурах быстрая потеря воды может 
привести к гибели. Противодействие же потерям воды путем 
изоляции испаряющих поверхностей (например, закрытия 
устьиц у растений или дыхалец у насекомых) тоже небезопасно, 
потому что испарение — это важное средство снижения темпера¬ 
туры тела. Таким образом, влияние высоких температур в по¬ 
добных случаях решающим образом зависит от относительной 
влажности воздуха в окружающей организм среде: чем ниже 
относительная влажность, тем выше опасность обезвоживания. 
В этом смысле к температуре и влажности практически невоз¬ 
можно относиться как к отдельным, не связанным одно с другим 
условиям. 

Гибель от перегрева может также зависеть от продолжитель¬ 
ности воздействия («времени экспозиции»). Например, у многих 
эктотермных животных «тепловой шок» в определенном интер¬ 
вале высоких температур обратим: животное выходит из состоя¬ 
ния этого шока (без 'видимых последствий), стоит только 
понизить температуру, и лишь при еще более высоких темпера¬ 
турах гибель наступает незамедлительно. 

Как и температурные реакции вообще, реакции на высокие 
температуры подвержены воздействию акклиматизации. В жиз¬ 
ненном цикле организма могут также быть стадии, обладающие 
особо высокой устойчивостью по отношению к высокой темпера¬ 
туре. Это относится прежде всего к покоящимся структурам, 
подобным покоящимся спорам грибов, цистам нематод и семе¬ 
нам растений; их устойчивость объясняется, видимо, естествен¬ 
ной обезвоженностью. Сухие пшеничные зерна могут выдержи¬ 
вать температуру в 90 С С до 10 мин, но стоит вымочить- их в 
течение 24 ч, и температура в 60°С убивает их примерно за 
1 мин (ЗиісІШе, 1977). 
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2.2.8. Низкие температуры 

«Закалка» растений. — Низкие температуры замедляют обмен 
веществ. — Повреждение холодом.—Гибель при низкой темпе¬ 
ратуре и образование кристаллов льда. 

Различия между эктотермными организмами по тому, какие 
именно высокие температуры представляют для них опасность, 
весьма значительны; что же касается угрожающе низких тем¬ 
ператур, то в этом отношении эктотермы в общем более сход¬ 
ны. При температурах ниже примерно —1 °С многие из них 
погибают из-за повреждающего действия, причиняемого образо¬ 
ванием кристаллов льда (особенно внутри клеток). Те же, что 
выживают и при более низких температурах (и нередко намного 
более низких), не погибают потому, что располагают физиоло¬ 
гическими механизмами, предотвращающими образование ледя¬ 
ных кристаллов внутри клеток. Кристаллы сами по себе могут 
повредить клеточные стенки или какие-либо другие структуры, 
но куда важнее то, что на образование кристаллов уходит много 
воды, отчего концентрация остающегося в клетке раствора 
может повыситься до опасных пределов. Некоторые эктотермные 
животные, часто испытывающие воздействие низких температур, 
накапливают в растворах вещества, обладающие действием пре¬ 
дотвращающих кристаллизацию антифризов. Физиологические 
механизмы, обусловливающие холодоустойчивость растений, 
рассматриваются в работе Сатклиффа (ЗиісІШе, 1977). 

У растений возникновение холодоустойчивости почти всегда 
предваряется периодом акклиматизации — тем, что садоводы 
называют «закаливанием». Бывает так, что летом растение не 
в состоянии перенести самые ничтожные заморозки, но, скажем, 
к середине октября (в Северном полушарии) оно обычно при¬ 
обретает холодоустойчивость — иными словами, «закаливается» 
(рис. 2.8). Кроме того, морозостойкость значительно изменяется 
в зависимости от того, на какой стадии развития находится ра¬ 
стение. Даже у чувствительных к морозу растений семена, как 
правило, выдерживают такие температуры, от которых пророст¬ 
ки погибают. Примерно то же можно сказать и об эктотермных 
животных: те из них, что переживают морозные зимы, зимуют 
в виде особых устойчивых, покоящихся стадий жизненного 
цикла. 

Впрочем, смертельными могут быть даже положительные 
температуры. При достаточно низких температурах обмен обыч¬ 
но замедляется и практически прекращается. Эктотермные 
животные впадают в оцепенение; у всех эктотермов по сущест¬ 
ву прекращается отправление обычных поддерживающих фи¬ 
зиологических функций (не говоря уже о росте и размножении). 
Если такое замедление непродолжительно, то оно часто бывает 
безвредным; если же оно затягивается, то может ослабить орга- 
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Рис. 2.8. Закаливание у растений: сезонная динамика морозоустойчивости 
Заііх раисіЦога (кружки) и 5. заскаііпепзіз (треугольники) и годовой ход 
среднемесячной температуры воздуха (квадраты) на горе Куродаке. Ц — рас¬ 
крытие листьев; Ь у — пожелтение листьев; В[—закладка почек. (Из ЗиІсІіОе, 
1977, по Закаі, Оізика, 1970.) 

низм до такой степени, что он погибает или по крайней мере 
становится более уязвимым по отношению ко всем прочим фак¬ 
торам, обусловливающим смертность. 

В частности, многие растения при температурах около 10°С 
могут подвергнуться холодовым повреждениям. Их вероятная 
причина — нарушение структуры клеточных мембран, но неред¬ 
ко оно выражается и в нарушениях водообмена растения. Что¬ 
бы охлаждение вызвало какие-либо повреждения, оно в отличие 
от промораживания часто должно быть продолжительным; 
пониженная температура и время ее воздействия влияют на 
растение совокупно — подобно тому, что имеет место при угро¬ 
жающе высоких температурах. Холодовым повреждениям под¬ 
вержены и многие животные, в особенности те, которым в есте¬ 
ственных условиях испытывать холодов не приходится. 

2.2.9. Межвидовые и межрасовыв различия 

Индивидуальные различия по степени устойчивости к тем¬ 
пературным воздействиям довольно незначительны в сравнении 
с различиями между видами, особи которых постоянно населяют 
разнотипные местообитания. Некоторые рыбы, например, столь 
же активны при 5°С, как другие—при 30 °С; некоторые оби¬ 
тают в полярных водах при температурах между —1 и —2°С, 
тогда как другие населяют тропические мелководья, прогретые 
примерно до 40 °С. Есть мухи, переносящие многократные ох¬ 
лаждения до —6°С и многократно «воскресающие», а есть и 
жуки, живущие в воде, температура которой достигает 50 °С. 
Существуют водоросли, которые живут и размножаются при 
температурах свыше 70 °С, но существуют также мхи и лишай¬ 
ники, которые в состоянии выдержать охлаждение до —70 °С. 
Живое вещество в целом в руках эволюции куда податливее 
любого отдельно взятого вида. 
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Рис. 2.9. Различия между тремя климатическими расами дёрена отпрыскового 
(Согпиз 8ІоІопі[ега) по сезонной динамике холодоустойчивости. Кривые соот¬ 
ветствуют клонам из шт. Северная Дакота, Миннесота и Вашингтон; все они 
выращивались в шт. Миннесота. (По \Ѵеі5ег, 1970.) 

Тем не менее даже в пределах одного и того же вида меж¬ 
ду популяциями из различных мест часто существуют различия 
по характеру реакций на воздействия температуры, и различия 
эти нередко невозможно целиком списать на счет акклиматиза¬ 
ции; скорее всего они представляют собой проявления генети¬ 
ческих различий (рис. 2.9). Следовательно, было бы ошибочно 
полагать, что данный вид обладает некой единой нормой реаги¬ 
рования на температуру. Но все же влияние географических 
различий обычно не столь велико [возможные причины этого 
обсуждаются в работе Уоллеса (\Ѵа11асе, 1960)], и для боль¬ 
шинства видов можно указать характерные для них температур¬ 
ные реакции. Это обстоятельство ограничивает интервал темпе¬ 
ратур, при которых особи данных видов могут существовать, а 
тем самым ограничивает и набор местообитаний, которые они 
могут занимать. 

Известны, однако, поразительные примеры того, как посред¬ 
ством целенаправленного отбора на холодоустойчивость область 
географического распространения сельскохозяйственной культу¬ 
ры удавалось значительно расширить. Например, выведение сор¬ 
тов кукурузы, обладающих повышенной холодоустойчивостью и 
скороспелостью, позволило намного увеличить ту часть терри¬ 
тории США, на которой возможно экономически выгодное 
возделывание этой культуры. Так, в шт. Айова и Иллинойс про¬ 
изводство зерновой кукурузы в 1940—1949 гг. возросло по срав¬ 
нению с 1920—1930 гг. соответственно на 21,6 и 27,3%, тогда 
как в более прохладном шт. Висконсин — на 54,3%. Уже в 
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1953 г. Висконсин впервые в истории занял первое среди всех 
остальных штатов место по урожайности зерновой кукурузы, а 
стремительное расширение области ее культивирования продол¬ 
жалось. Нелепо предполагать, будто пределы выносливости ор¬ 
ганизмов того или иного вида не поддаются изменению. Естест¬ 
венный отбор, которому растения подвергались во время оле¬ 
денений и межледниковых промежутков, был, надо думать, не 
менее действенным, чем любые ухищрения современных расте¬ 
ниеводов. 

2.2.10. Теплообмен у эктотермов: заключение 

Теперь можно набросать общую картину теплообмена у 
эктотермных организмов. Они могут погибнуть в результате 
даже непродолжительного воздействия очень низких температур 
и более продолжительного воздействия температур умеренно 
низких (впрочем, каких именно — зависит от видовой принад¬ 
лежности организма и от того, на какой стадии развития он 
находится). Температуры, всего лишь на несколько градусов 
превышающие метаболический оптимум, тоже могут оказаться 
летальными. Однако то, что может произойти при температурах 
промежуточных, ничуть не менее важно, чем то, что происходит 
при температурах экстремальных. При температуре ниже опти¬ 
мальной организм может не проявить должной расторопности 
в освоении ресурсов и проворства при бегстве от хищника. 
Важнее же всего то, что при этом он может оказаться способ¬ 
ным лишь к весьма замедленному росту, развитию и размноже¬ 
нию. Влияние температуры на эти разнообразные процессы ска¬ 
зывается на всем жизненном цикле организма, а также на его 
способности к воспроизведению себя в потомстве. Таким обра¬ 
зом, существует некоторая оптимальная для эктотермного 
организма температура окружающей среды; существуют также 
верхняя и нижняя границы летальных температур, значение 
которых на определенных стадиях развития может быть особен¬ 
но велико. При этом по мере удаления в обе стороны от опти¬ 
мума температура среды становится все менее и менее благо¬ 
приятной для длительного существования таких организмов. 
Роль таких нелетальных, но и не оптимальных (так называемых 
субоптимальных) температур исключительно велика. 


2.2.11. Эндотермные организмы 

Эндотермы в состоянии эффективно регулировать температуру 
тела, но расходуют при этом много энергии. 

Картина терморегуляции у эндотермов в действительности 
принципиально не отличается от той, что наблюдается у экто¬ 
термов. Они различаются по степени развития способности к 
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Рис. 2.10. При изменении температуры от нижней критической (соответствую¬ 
щей точке б) до соответствующей максимальной возможной удельной скорости 
продуцирования теплоты (т. е. до значения, равного абсциссе точки а) термо¬ 
статическая теплопродукция эндотермного организма нарастает. При измене¬ 
нии температуры окружающей среды в пределах термонейтральной зоны 
(т. е. между нижней критической и равной абсциссе точки в) интенсивность 
обмена не изменяется. Если же температура, повышаясь, выходит за пределы 
термонейтральной зоны (б — в), то и интенсивность обмена, и температура тела 
возрастают. (По НаіпзхѵогіЬ, 1981.) 


поддержанию постоянной температуры тела; в основе же го- 
мойотермности эндотермного организма лежит соотношение, 
подобное проиллюстрированному на рис. 2.10. В определенном 
диапазоне температур (в термонейтральной зоне) эндотермный 
организм потребляет энергию с некоторой «основной» скоро¬ 
стью; но с отклонением температуры среды в ту или иную 
сторону от этого диапазона эндотерм но му животному для под¬ 
держания постоянной температуры требуется все больше энер¬ 
гии. Более того, даже в пределах термонейтральной зоны 
эндотерм обычно потребляет энергию во много раз быстрее эк¬ 
тотерма примерно таких же размеров. 

Скорость образования теплоты эндотермными организмами 
контролируется термостатической системой головного мозга. 
Температура их тела поддерживается на постоянном уровне — 
обычно между 35 и 40 °С, и потому они, как правило, отдают 
теплоту окружающей среде; теплопотери, однако, замедляются 
благодаря теплоизоляции в виде меха, перьев или подкожного 
жира, регуляции кровотока под поверхностью кожи и т. д. Если 
же скорость теплоотдачи необходимо повысить, то и этого мож¬ 
но добиться посредством регуляции подкожного кровообраще- 
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ния, а также с помощью целого ряда других физиологических 
механизмов, имеющихся и у эктотермов, например с помощью 
тепловой одышки или просто выбора подходящего места 
(ВагШо1оте\ѵ, 1982). Взятые вместе, все эти механизмы и свой¬ 
ства наделяют эндотермов сильно развитой (хотя, впрочем, и не 
совершенной) способностью к регулированию температуры тела 
(рис. 2.10), что дает им два преимущества: постоянство уровня 
активности и возможность достижения намного более высокого 
(по сравнению с эктотермами) уровня «пиковой» («импульс¬ 
ной») активности. Но за эту способность они расплачиваются 
большим расходом энергии и соответственно повышенной пот¬ 
ребностью в источнике энергии — пище. 

Было бы заблуждением утверждать, что эктотермы «прими¬ 
тивны», а эндотермы «прогрессивны». Правильнее было бы счи¬ 
тать, что эндотермы придерживаются стратегии, приносящей 
большие выгоды, но сопряженной с немалыми затратами, а эк¬ 
тотермы — стратегии, предполагающей низкие затраты, но иной 
раз сулящей лишь весьма незначительные выгоды. В силу ска¬ 
занного для эндотермов, как и для эктотермов, характерно 
наличие температурного оптимума (т. е. такой температуры 
окружающей среды, при которой энергозатраты минимальны), 
а также верхней и нижней границ летальных температур, за 
пределами которых способность организма к регулированию 
температуры тела оказывается явно недостаточной. При этом по 
мере удаления в обе стороны оптимального значения темпе¬ 
ратура среды становится все менее и менее благоприятной для 
длительного существования организмов, потому что в обмен на 
преимущества, которыми обладает каждый гомонотермный ор¬ 
ганизм, при таких температурах приходится расходовать все 
больше и больше энергии. 


2.3. Температура окружающей среды 

Широтные и сезонные различия. — Высотные различия и конти¬ 
нентальность климата. — Микроклимат. — Глубина. 

Описав влияние различных температур на организмы, умест¬ 
но обсудить вопрос о разнообразии температур, встречаемых 
в природе. Соответствующие температурные различия вкупе с 
их последствиями как раз и обусловливают ту роль, которую 
может играть температура, определяя распространение и чис¬ 
ленность организмов. Температурные различия можно поделить 
на семь основных групп: широтные, высотные, связанные с 
континентальностью климата, сезонные, суточные, микроклима¬ 
тические и глубинные. Многие основные сведения об этих раз¬ 
личиях, разумеется, общеизвестны. 
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Рис. 2.11. А. Положение Земли 
на 22 июня: в Северном полу¬ 
шарии начинается лето, а в Юж¬ 
ном— зима. В высоких широ¬ 
тах день долог, а в низких — 
короток. Места, где солнечные 
лучи падают на земную поверх¬ 
ность под наибольшим углом, 
находятся севернее экватора. 
Б. Положение Земли на 22 де¬ 
кабря: наблюдается картина, 

противоположная по сравнению 
с А. В. Положение Земли на 
21 марта и 23 сентября: в од¬ 
ном полушарии начинается 
весна, в другом — осень. Долго¬ 
та дня на всех широтах состав¬ 
ляет 12 часов. Место отвесного 
падения солнечных лучей при¬ 
ходится в точности на экватор. 




Различия сезонные и широтные в действительности неразде¬ 
лимы. Как показывает рис. 2.11, угол наклона земной оси по 
отношению к плоскости околосолнечной орбиты Земли в течение 
годового цикла изменяется. По этой причине можно выделить 
лишь весьма приблизительные, «обобщенные» температурные 
зоны, показанные на рис. 2.12; причем необходимо помнить, что 
самые высокие температуры отмечаются не на экваторе, а в 
средних широтах: так, например, на территории США едва ли 
сыщется такое место, где отметка 38 °С никогда не оставалась 
далеко внизу; вместе с тем ни в Колоне (Панама), ни почти 
на самом экваторе в Белене (Бразилия) температура никогда 
не превышала отметки 35 С С (МасАгіЬиг, 1972). 

На эти крупномасштабные географические закономерности 
накладываются влияния высоты над уровнем моря и «континен¬ 
тальности» климата. В сухом воздухе с подъемом на каждые 
100 м температура падает на 1 °С, а во влажном — на 0,6 С С. 
Падение температуры — следствие «адиабатического» расшире¬ 
ния воздуха, происходящего при понижении атмосферного дав¬ 
ления, связанном с набором высоты. Проявления континенталь¬ 
ности объясняются главным образом различиями между скорос¬ 
тями нагрева и охлаждения суши, с одной стороны, и водных 
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Рис. 2.12. Упрощенная схема подразделения поверхности Земли на пять основ¬ 
ных климатических зон. (Жирным крестом отмечены Канарские о-ва; см. 
текст, с. 85.) 

масс — с другой. Отражающая способность воды выше отража¬ 
ющей способности суши, поэтому суша нагревается быстрее; 
но и остывает она быстрее. По этой причине море оказывает на 
температурный режим прибрежных районов и особенно островов 
смягчающее, «морское» влияние; как суточные, так и сезонные 
колебания температуры в таких местах заметны гораздо менее, 
чем в других, расположенных на той же широте, но в глубине 
континента (рис. 2.13). Нечто подобное наблюдается и внутри 
массивов суши: местности засушливые и голые (например, 
пустыни) претерпевают более резкие сезонные и суточные коле¬ 
бания температур, нежели местности более увлажненные (на¬ 
пример, леса). 

Таким образом, за картой мира с изображенными на ней 
температурными зонами (рис. 2.12) скрывается множество раз¬ 
личий сугубо местного характера. Есть, впрочем, и еще одно, 
гораздо менее широко осознаваемое обстоятельство, а именно 
то, что может существовать целый ряд еще более мелкомасштаб¬ 
ных различий — микроклиматических. Вот лишь некоторые 
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Рис. 2.13. Сезонная динамика средней суточной амплитуды температур в раз¬ 
личных прибрежных районах и внутри материка. По мере удаления от побе¬ 
режья и ослабления смягчающего влияния моря размах колебаний температу¬ 
ры воздуха возрастает. Гельголанд — остров. Евер, Ольденбург и Лёнпнген 
удалены от североморского побережья Зап. Германии соответственно на 11, 30 
и 80 км. (По КоіЬ, 1981.) 


примеры (Оеі^ег, 1955): в ночное время погружение плотного 
холодного воздуха на дно горной долины может привести к то¬ 
му, что там будет на 31 °С холоднее, чем на краю долины всего 
лишь в 100 м выше; морозным зимним днем солнечные лучи 
могут нагреть обращенную к югу сторону ствола дерева (а за¬ 
одно и кем-то заселенные расселины и трещины на ней) до 
целых 30 °С; на участке, покрытом растительностью, температу¬ 
ры воздуха в точках, разделенных вертикальным расстоянием 
в 2,6 м (на поверхности почвы и непосредственно над верхним 
ярусом листвы), могут различаться на 10°С. Стало быть, для 
получения данных о влиянии температуры на распространение 
и численность живых существ вовсе не следует ограничиваться 
рассмотрением закономерностей, проявляющихся в глобальном 
или географическом масштабе. 

Это становится очевидным и при изучении зависимости 
температуры от глубины (под поверхностью почвы или воды). 
Зависимость эта выражается двояким образом: во-первых, ко¬ 
лебания температуры, имеющие место на поверхности, на глу¬ 
бине ослабляются («заглушаются», демпфируются) и, во-вторых, 
они сдвигаются назад по фазе; этот сдвиг тем заметнее, чем 
сильнее демпфирование. Степень выраженности обоих этих 
явлений возрастает как с увеличением самой по себе глубины, 
так и с понижением теплопроводности среды (у почвы она очень 
низка, у воды — несколько выше). Примерно на метровой глу¬ 
бине под поверхностью почвы суточные колебания температуры 
с амплитудой в несколько десятков градусов практически неощу¬ 
тимы, а на глубине нескольких метров исчезают даже годовые 
колебания. 



84 


Ч. 1. Организмы 


2.4. Температура, распространение 
и численность организмов 

Зависимость распространения от температуры: сведения общего 
характера. Заморозки и цереус гигантский. — Опосредованная 
связь отрицательных температур с распространением 
культуры персика. — Марена чужеземная и ее изотерма. — 
Ваіапиз : что объясняет и чего не объясняет его изотерма. — 
Ситниковая моль: температура и распространение ее кормового 
растения. — Совокупное влияние температуры и концентрации 
кислорода на распространение рыб. — Правило Аллена, правило 
Бергмана и географические различия вообще. — Вблизи границ 
видовых ареалов особи соответствующих видов иногда сосредо¬ 
точены в пределах специфических микроместообитаний. — За¬ 
ключение: влияние температуры и внешних условий вообще. 

На первый взгляд кажется нелепым даже подвергать сомне¬ 
нию роль температуры (и вообще климата) как фактора, опре¬ 
деляющего распространение и количественное обилие организ¬ 
мов. Размещение на поверхности Земли важнейших биомов 
явно соответствует положению основных температурных зон: 
ближе к полюсам расположена тундра, далее в направлении 
к экватору — хвойные леса, а по обе стороны самого экватора — 
дождевые тропические леса и т. д. (см. гл. 15). Подобным же 
образом при восхождении на расположенную в тропиках гору 
открылась бы картина появления и исчезновения различных ви¬ 
дов животных и растений, явно отражающая постепенное похо¬ 
лодание и изменение климата вообще (рис. 2.14). Уже довольно 
давно известно (Ноокег, 1866, цит. по Тиггііі, 1964), что живот¬ 
ный и растительный мир островов, вообще говоря, напоминает 
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Рис. 2.14. Высотная зональность растительности и животного мира горы Кения. 
(По Сох еі аі., 1976.) 
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животный и растительный мир близлежащего материка, но на 
более высоких широтах (ближе к полюсу); именно так обстоит 
дело со «средиземноморской» флорой Канарских островов, ле¬ 
жащих недалеко от атлантического побережья Африки (рис. 
2 . 12 ). 

Но при внимательном изучении распространения организмов 
одного вида приписать температуре какую-то вполне определен¬ 
ную роль уже труднее. В некоторых случаях Гранины видового 
ареала можно связать с границами зон летальных температур, 
исключающих существование особей изучаемого вида. Напри¬ 
мер, важнейший фактор, ограничивающий распространение 
растений, — это, по-видимому, вымерзание; оно же бывает одной 
из основных причин гибели урожая. Вот один пример: гигант¬ 
ский цереус («сагуаро»), подвергшийся воздействию отрица¬ 
тельных температур в течение 36 ч, скорее всего погибнет; если 
же каждый день бывает оттепель, то гибель от холода ему не 
грозит. Северные и восточные границы его распространения в 
Аризоне соответствуют линии, соединяющей места, где дневных 
оттепелей иногда не бывает (рис. 2.15). Цереус, таким образом, 
не растет там, где невыносимые (летальные) температурные 
условия возникают хотя бы изредка — его не нужно убивать 
дважды. 

Известно, что на полуострове Ниагара в канадской провин¬ 
ции Онтарио хорошо растут персиковые деревья; объясняется 
же это несколько более замысловатой, чем в примере с цере- 
усом, картиной распространения летальных условий. Растут они 
там вовсе нс оттого, что там так уж тепло, а оттого, что к тому 
времени, как становится тепло (и персиковые деревья соответ¬ 
ственно акклиматизируются и утрачивают морозостойкость), 
вероятность поздних заморозков бывает уже ничтожно малой 
(МасАШшг, 1972). Южнее, там, где смягчающее влияние озера 
Онтарио ослабевает, климат в среднем теплее, но поздние замо¬ 
розки случаются чаще и персиковые деревья здесь произрастать 
не могут. Сказанное поясняет, что даже в тех случаях, когда 
распространение организмов определяется воздействием леталь¬ 
ных условий, воздействие это может быть опосредованным, а 
механизм его — весьма тонким. 

На рис. 2.16 приведены два примера более часто встречае¬ 
мого типа связи распространения с температурой. В обоих 
случаях наблюдается тесное (но не идеальное) соответствие 
между границей видового ареала и «изотермой». Изотерма — 
это линия на карте, соединяющая точки, характеризующиеся 
одним и тем же средним за определенный период года значени¬ 
ем температуры; ясно поэтому, что в примерах, приведенных на 
рис. 2.16, географическое распространение организмов связано 
с температурой. Вместе с тем само значение средней температу¬ 
ры как фактора, ограничивающего распространение, весьма сом- 



86 


Ч. 1. Организмы 



Рис. 2.15. Существует четкое соответствие между северной и восточной грани¬ 
цей распространения гигантского цереуса в пустыне Сонора (штриховая ли¬ 
ния) н границей зоны, за пределами которой в отдельные зимние дни ие 
бывает оттепелей (жирная линия). Цифры указывают среднее число дней 
в году, в течение которых температура воздуха не поднимается выше нулевой 
отметки. (Из МасЛгОшг, 1972 по Назііпдз, Тигпег, 1965.) 


нительно. Так, например, марена чужеземная (ЯиЫа регеогіпа) 
(рис. 2.16, Л) выбрасывает новые весенние побеги в январе, и низ¬ 
кие температуры, разумеется, препятствуют их формированию. 
И все же4,5°С (отметка изотермы) —это вовсе не температурный 
порог формирования побегов. Средняя январская температура 
ниже 4,5°С — это скорее всего просто указание на то, что в дан¬ 
ной местности бывает довольно холодно, т. е. что температуры 
зачастую слишком низки для формирования побегов и что 
природная популяция марены чужеземной долго существовать 
не сможет. 

Еще один, уже не столь простой пример приведен на рисун¬ 
ке 2.16, Б. На нем показана связь между южной границей 
распространения морского желудя Ваіапиз ЬаІапоШез и изоли¬ 
нией среднего значения зимней температуры поверхностных вод, 
равного 8°С (Вагпез, 1957; также Ееѵѵіз, 1976). При высокой 
температуре воздуха (около 25°С) это арктическое ракообраз- 





рис. 2.16. А. Северная граница ареала марены чужеземной (КиЫа реге^гіпа) почти совпадает с январской изотермой 
4,5 °С. (По Сох еі аі., 1976.) 5. Южная граница распространения морского желудя Ваіапиз Ьаіапоісіез очень близка к 
изолинии минимального значения зимней температуры поверхностных вод, равного 8°С. (По Вагпез, 1957.) 
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кое погибает, а наиболее подходящие для его питания и дыха¬ 
ния температуры воды лежат в пределах 2—18 °С. Вместе с тем 
для размножения (а оно происходит зимой) требуются темпера¬ 
туры достаточно низкие; полевые наблюдения, выполненные в 
Северной Америке, позволяют предположить, что созревание 
гонад и оплодотворение происходят только тогда, когда темпе¬ 
ратура воздуха опускается ниже 10 °С и некоторое время (ви¬ 
димо, суток 20) выше этой отметки не поднимается. В общем 
рис. 2.16, В наводит на мысль, что важнейшую роль в ограниче¬ 
нии распространения морского желудя играет именно это 
необходимое условие размножения; в самом деле, к югу от зим¬ 
ней поверхностной изотермы 8°С это ракообразное проникнуть 
не в состоянии. При этом связь между границей распростране¬ 
ния и изотермой не прямая: она обусловлена только тем, что 
таким зимним температурам поверхностных вод должны, оче¬ 
видно, предшествовать и достаточно низкие осенние температу¬ 
ры воздуха. 

На самом деле в европейских водах играют роль, по-видимо¬ 
му, оба температурных барьера. К югу от южной границы рас¬ 
пространения морского желудя летние температуры воздуха 
слишком высоки для выживания взрослых особен, а зимние — 
слишком высоки для созревания половых продуктов. Но вот 
на атлантическом побережье Северной Америки сезонные коле¬ 
бания температуры гораздо резче, и это меняет дело. Например, 
у берегов Южной Каролины, в 480 км к югу от южной границы 
распространения Ваіапиз, зимние температуры все еще пригод¬ 
ны для размножения, из чего следует, что в этих местах слиш¬ 
ком жарко только летом; все самые южные точки, в которых 
были обнаружены морские желуди, находятся, кстати, в зате¬ 
ненных биотопах — на камнях и скалах, обращенных к северу. 
Кроме того, на тихоокеанском побережье Северной Америки 
температурные условия таковы, что В. Ьаіапоісіез, казалось бы, 
мог распространиться на 1600 км к югу от теперешней южной 
границы; мог бы, да не распространяется — как полагают, из-за 
неблагоприятных последствий конкуренции со стороны абори¬ 
генных морских желудей (В. Ьаіапоісіез сравнительно недавно 
проник в Тихий океан через Берингов пролив). Другими слова¬ 
ми, тс температурные условия, в которых В. Ьаіапоісіез не может 
образовать устойчивой популяции по причине конкурентного 
исключения, далеко не так жестки, как те, при которых он по¬ 
просту погибает, и, стало быть, распространение его ограничи¬ 
вается не одной лишь температурой, а воздействием темпера¬ 
туры на некое биологическое взаимодействие (т. е. конкурен¬ 
цию) . 

Мак-Артур (МасАгіЬиг, 1972) указывал, что с подобными 
явлениями большинство из нас сталкивается ежедневно. Сады 
и дендрарии изобилуют растениями, которые в природных уело- 
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виях произрастают в каких-то иных местах — обычно таких, где 
намного теплее. В саду им удается выжить, а иной раз и буйно 
разрастись, но лишь при том условии, что их клумбы, грядки 
или приствольные участки пропалывают (т. е. что садовник 
удаляет их естественных конкурентов). Иначе говоря, в приро¬ 
де границы распространения некоторых из этих растений предо¬ 
пределяются не теми температурами, которые для них губи¬ 
тельны, а теми, при которых они оказываются несостоятельными 
конкурентами. Заметим, однако, что многие другие экзотические 
растения выживают в садах и парках, но вот потомства не 
оставляют. 

Конкуренция — это не единственная биологическая взаимо¬ 
связь, которая во взаимодействии с температурой ограничивает 
распространение организмов. Распространение многих живот¬ 
ных, например, коррелирует с температурой, но на самом-то деле 
его ограничивает наличие или качество корма. Так, небольшая 
бабочка СоІеорИога аіііеоіеііа, личинки которой питаются семе¬ 
нами чешуйчатого ситника Іипсив здиаггозив, встречается на 
поросших вереском склонах Кембрийских гор (Уэльс) практи¬ 
чески повсюду — но не выше примерно 600 м. Выше этой отмет¬ 
ки Іипсив и растет, и цветет, а взрослые самки ситниковой моли, 
как и везде, откладывают на его цветки яйца; но температуры 
на этих высотах в общем слишком низки для образования 
полноценных семян, и поэтому только что вылупившиеся личин¬ 
ки моли погибают от голода (РапбаІІ, 1982). Опять-таки можно 
видеть, что температура действует не прямо, а через видоизме¬ 
нение некоторого биологического взаимодействия. 

В ряде случаев изменения температуры тесно связаны с из¬ 
менениями какого-либо иного условия среды (либо обилия 
какого-либо ресурса), так что они практически неразделимы. 
По-видимому, наиболее широко известный и хорошо изученный 
пример такой связи — это связь температуры с относительной 
влажностью (она обсуждается в следующем разделе). Еще один 
пример (он обычно касается активно плавающих водных живот¬ 
ных)— это связь температуры с концентрацией кислорода в 
речной воде. Строго говоря, кислород следует рассматривать 
не как условие, а как ресурс, поскольку потребление его одним 
индивидуумом может, вообще говоря, понизить его доступность 
для других. Но все же в реках степень насыщения воды кисло¬ 
родом определяется в основном физическими факторами; в верх¬ 
нем течении, где вода быстро перемешивается и подвергается 
интенсивной аэрации, она весьма высока, а в нижнем течении, 
где повышение температуры приводит к снижению концентра¬ 
ций растворенных в воде газов, — низка. Сейчас для нас особен¬ 
но важно последнее, а именно то, что растворимость кислорода 
в воде с повышением температуры падает. В табл. 2.1 перечис¬ 
лены некоторые рыбы, характерные для различных участков 
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Таблица 2.1. В реках Британских о-вов существует четкое соответствие меж¬ 
ду потребностями различных рыб в кислороде и их температурными пред¬ 
почтениями, с одной стороны, и условиями, в которых они встречаются, — 
с другой. Самые низкие температуры и самые высокие концентрации кнсло- 
рода*—в верхнем течении; самые высокие температуры н самые низкие 
концентрации кислорода — в низовьях рек. (По Ѵагіеу, 1964.) 


Характерный вид 

Распространение 

Концентра- | 
ция кислоро-| 
да, необхо¬ 
димая для 
выживания, 
мл/л 

Верхняя гра- | 
ница леталъ- і 
ных темпе¬ 
ратур, °С 

Температура, 
наиболее 
благоприят¬ 
ная для ро¬ 
ста, °С 

Форель (кумжа) 

і 

Верховья рек 

5—11 


7—17 

Щука 

Среднее течение 

4 


14—23 

Карп 

Низовья 

0,5 


20—28 


британских рек, а также указаны требования, «предъявляемые» 
ими к температуре и концентрации кислорода. Ясно, что между 
распространением рыб и этими внешними факторами существу¬ 
ет довольно жесткая связь. Распространение рыб, характерных 
для верховий (например, форели), ограничивается (хотя бы 
отчасти) тем, что с повышением температуры воды по мере 
движения вниз по течению потребность рыб в кислороде возра¬ 
стает, тогда как концентрация его в воде убывает. Теми же 
обстоятельствами сдерживается и дальнейшее расселение вниз 
по течению рыб, характерных для среднего течения, например 
щуки. В таких случаях отделить температуру от концентрации 
кислорода невозможно: их физиологические эффекты взаимо¬ 
связаны, и на распространение рыб они воздействуют совместно. 
Вместе с тем границы расселения этих рыб вверх по течению 
следует увязывать либо с пониженными субоптимальными 
температурами воды и высокой скоростью течения, либо, быть 
может, с конкуренцией со стороны других рыб или с выеданием 
хищниками. 

Как мы уже объясняли, животное может смягчить влияние 
температуры на организм, изменяя свое поведение; кроме того, 
оно может акклиматизироваться к различным температурам. 
У животных могут также возникнуть (в результате эволюции) 
различия между видами или между различными расами одного 
и того же вида. Все эти факторы неизбежно влияют и на рас¬ 
пространение, и на численность организмов. Вот примеры влия¬ 
ния изменений (реакций на температурный режим), возникших 
эволюционным путем. У эндотермных животных, обитающих в 
холодном климате, выступающие части тела (уши, конечности) 
обычно бывают короче, чем у животных, сходных по прочим 
признакам, но обитающих в более теплом климате («правило 
Аллена»); лисы, олени и другие млекопитающие, характеризую¬ 
щиеся обширными ареалами, в областях с холодным климатом 
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часто бывают крупнее («правило Бергмана»). В обоих случаях 
очевидное объяснение состоит в том, что в условиях холодного 
климата эндотермные животные должны обладать меньшей (по 
отношению к объему) поверхностью тела, через которую они 
отдают тепло во внешнюю среду; у животных с одной и той же 
формой тела с увеличением его размеров отношение площади 
поверхности к объему неизбежно снижается. Однако, если пра¬ 
вило Аллена, касающееся лишь изменения формы тела, прило¬ 
жимо, по-видимому, очень широко, то правило Бергмана, каса¬ 
ющееся размеров тела, которые наверняка подвержены дейст¬ 
вию очень многих других факторов отбора, далеко не столь 
универсально. А вот еще один пример подобного рода, но 
несколько более специфический. На рис. 2.9 показана сезонная 
динамика холодоустойчивости отпрыскового дерена трех раз¬ 
личных «климатических рас» при выращивании в одних и тех 
же условиях на родине одной из них (в шт. Миннесота, США). 
В большинстве своем растения умеренных широт поразительно 
стойки к наступающим в середине зимы холодам; при этом 
морозостойкость их зависит от «абсолютной» устойчивости, но 
не в меньшей мере — и от времени наступления холодов. Как и 
следовало ожидать, у расы, сложившейся в условиях более 
холодного климата, холодоустойчивость с приближением зимы 
возникала раньше. 

Влияние изменений температуры, связанных с изменением 
географического положения, может смягчаться еще и благодаря 
сосредоточению особей в особых микробиотопах. Именно так 
обстояло дело с морским желудем В. ЬаІапоШез. Другой при¬ 
мер—рыжая копьеуска (СотрНосеггіриз гиіиз)-, она широко 
распространена в континентальной Европе, но в Великобрита¬ 
нии северная граница ее распространения проходит всего лишь 
в 150 км от южного побережья. Примечательно, что в Велико¬ 
британии популяции копьеуски всегда приурочены к крутым, 
обращенным к югу и, стало быть, неплохо прогреваемым солн¬ 
цем травянистым склонам. В других же частях ареала, располо¬ 
женных южнее (как правило, в районах с более теплым клима¬ 
том), это ограничение уже недействительно (т. е. копьеуски 
встречаются и в иных биотопах). Подобным же образом на се¬ 
вере Уэльса (вблизи южной границы распространения) дриаду 
восьмилепестковую Огуаз осіореіаіа можно встретить лишь не 
ниже 650 м над уровнем моря, тогда как в Сазерленде (Шот¬ 
ландия) она спускается до самого морского берега. Таким обра¬ 
зом, границы географического распространения вида можно 
соотнести с границами его микробиотопического распростране¬ 
ния, причем так, что основная причина ограничения расселения 
будет в обоих случаях одна и та же. 

Итоги только что завершенному обсуждению роли темпера¬ 
туры можно подвести в виде перечня основных положений. 
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сотому итоговому перечню мы придаем большое значение, по¬ 
скольку формулируемые принципы применимы к любому внеш¬ 
нему условию — стоит лишь заменить термин «температура» 
термином «влажность», «соленость» или каким бы то ни было 
еще. На роли всех этих прочих условий мы вкратце остановимся 
в последующих разделах. 

1. В некоторых случаях распространение организмов ограничи¬ 
вается непереносимыми (летальными) внешними условиями; 
если это так, то летальные условия вовсе не обязательно су¬ 
ществуют постоянно — они могут возникать лишь время от 
времени: для ограничения дальнейшего распространения ор¬ 
ганизмов этого вполне достаточно. 

2. Гораздо чаще распространение организмов сдерживается 
из-за систематического возникновения субоптимальных (а не 
летальных) условий, влекущих за собой торможение роста, 
размножения или повышения вероятности гибели. 

3. Воздействие субоптимальных условий нередко заключается 
в изменении исхода некоторого биологического взаимодейст¬ 
вия между особями изучаемого вида и особями другого вида 
(или нескольких других видов). 

4. Субоптимальные условия часто взаимодействуют (т. е. дей¬ 
ствуют совокупно) с прочими факторами, так что выделить 
одно-единственное условие в качестве самостоятельного фак¬ 
тора бывает невозможно. 

5. Неблагоприятные последствия влияния субоптимальных усло¬ 
вий зачастую смягчаются физиологическими и поведенчески¬ 
ми реакциями организмов, а также в результате приобрете¬ 
ния ими в процессе эволюции новых признаков. 

6. Особи какого-либо вида, обитающие вблизи границ видового 
арела, населяют участки («пятна»), условия в которых наи¬ 
более близки к существующим в центре ареала. 

2.5. Вода в наземных местообитаниях: 
относительная влажность 

Наземным организмам приходится экономить воду, но их спо¬ 
собности к экономии воды неодинаковы. — Для растений во - 
да — и условие, и ресурс. Влияние относительной влажности 
воздуха на организмы опосредовано температурой и скоростью 
ветра, и ее трудно отделить от доступности воды вообще. ~ 
Многие «наземные» животные не покидают пределов переувлаж¬ 
ненных местообитаний. — Относительная влажность воздуха и 
суточный ритм активности плодовой мухи. — Относительная 
влажность воздуха, температура и географическое распростра¬ 
нение ТеігарНіз. 

Живая материя всецело зависит от воды. Жизнь, как пола¬ 
гают, возникла в море, и биохимические и физиологические 
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процессы жизнедеятельности всех организмов в конечном счете 
протекают в воде, содержащейся в их органах, тканях и клет¬ 
ках. Наземные животные окружены воздухом, содержание воды 
в котором ниже, чем в их собственном теле; поэтому все они 
обычно теряют воду путем испарения, а также при выведении 
с водой конечных продуктов обмена веществ. Потери воды мож¬ 
но, однако, снизить посредством ограничения площади испаряю¬ 
щих поверхностей и повышения их защищенности, а также пу¬ 
тем выделения сухих экскреторных продуктов. Компенсация 
потерь воды осуществляется еще и за счет получения воды 
с пищей и (или) питьем и в результате обменных процессов. 
В свете сказанного «условием», которое играет важную роль 
в жизни наземных животных, является относительная влажность 
воздушной среды. Чем выше относительная влажность, тем 
меньше различие между внешней и внутренней средой животно¬ 
го, а чем меньше это различие, тем меньше потребность в сни¬ 
жении потерь воды или в противодействии им. Существенно то, 
что животные различаются по своим способностям к снижению 
потерь воды и к противодействию им; различаются они, следо¬ 
вательно, и по своему отношению к тем значениям относитель¬ 
ной влажности воздуха, при которых возможно их существова¬ 
ние или которые ему благоприятствуют. 

Наземные растения отличаются от наземных животных в 
двух существенных отношениях. Первое отличие состоит в сле¬ 
дующем: надземные части растений испытывают такие же 
потери воды, как и животные, зато их подземные части (т. е. 
корни) непосредственно соприкасаются со средой, из которой 
с большей или меньшей легкостью (в зависимости от содержа¬ 
ния воды в почве) они могут сразу же получить воду. Второе 
отличие состоит в том, что вода для растений в равной мере 
является и условием, и ресурсом, поскольку в основе питания 
растений лежит реакция между водой и двуокисью углерода в 
процессе фотосинтеза. (По этой причине роль воды довольно 
подробно обсуждается в следующей главе, посвященной ресур¬ 
сам.) Тем не менее для наземных растений относительная 
влажность воздуха — существенное внешнее условие, ибо оно 
определяет скорость потери воды при испарении. 

Влияние относительной влажности воздуха зачастую труд¬ 
но отделить от влияния температуры. Дело попросту в том, что 
повышение температуры влечет за собой и повышение скоро¬ 
сти испарения. Относительная влажность, приемлемая для ор¬ 
ганизма при низкой температуре, при температуре более высо¬ 
кой может стать неприемлемой. Более того, сама температура, 
как и относительная влажность, иной раз воздействует на ор¬ 
ганизм совместно со скоростью ветра; быстрое перемещение 
воздуха мимо испаряющей поверхности поддерживает градиент 
влажности и ускоряет испарение. И наконец, относительную 
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влажность окружающего воздуха часто бывает невозможно от¬ 
делить от общей обводненности окружающей среды. Бессмыс¬ 
ленно было бы, скажем, судить о том, что в пустыне важнее: 
низкая относительная влажность воздуха или общее безводье. 
Первопричина обоих явлений одна и та же, и оба они в сово¬ 
купности суть характерные свойства определенной среды 
обитания, предполагающей морфологическую, физиологическую, 
поведенческую и онтогенетическую специализацию организмов. 
Стоит отметить, кстати, что и картину глобального распределе¬ 
ния основных бпомов (тундры, лесов умеренного пояса и т. д.) 
можно объяснить либо совместным действием температуры и 
среднего годового количества осадков, либо совместным дейст¬ 
вием температуры и относительной влажности воздуха (\ѴЫі> 
Іакег, 1975). 

Помимо этих глобальных различий существуют еще и 
микроклиматические различия по относительной влажности, и 
они могут быть более резкими, чем микроклиматические разли¬ 
чия по температуре. Нередко, например, бывает так, что над 
самой поверхностью почвы, в гуще травянистого покрова, отно¬ 
сительная влажность достигает едва ли не 100% (т. е. точки 
росы), тогда как непосредственно над травянистым ярусом 
(скажем, на расстоянии 40 см от поверхности земли) относи¬ 
тельная влажность воздуха составляет лишь 50%. 

Организмы, на распространении которых влажность сказы¬ 
вается наиболее явственно, — это те «наземные» животные, ко¬ 
торые на самом-то деле по способам поддержания водного ба¬ 
ланса остаются «водными». Земноводные, наземные равноногие 
ракообразные, нематоды, дождевые черви и моллюски по край¬ 
ней мере на активных стадиях жизненного цикла приурочены 
к таким микроместообитаниям, где относительная влажность 
воздуха составляет 100% или близка к этому. Большая группа 
животных, на которых такое ограничение не распространяет¬ 
ся,— это наземные членистоногие (к ним, в частности, относят¬ 
ся насекомые). 

Впрочем, даже для насекомых потери воды при испарении 
нередко имеют решающее значение, что можно видеть на при¬ 
мере плодовой мухи Огозоркііа зиЬоЬзсига. Как и все насеко¬ 
мые, О. зиЬоЬзсига снабжена непроницаемым внешним скеле¬ 
том, но при открытых дыхальцах она отдает воду через дыха¬ 
тельные поверхности; дыхальца же при достаточно высокой 
активности приходится открывать, О. зиЬоЬзсига, как правило, 
не покидает леса (где относительная влажность воздуха высо¬ 
ка) и лишь изредка предпринимает вылазки на открытые про¬ 
странства (где относительная влажность низка). Однако, что 
крайне примечательно, летает она (а полет — самый энергоем¬ 
кий вид ее жизнедеятельности) только в определенное время 
суток: сразу после рассвета и незадолго до сумерек. Именно в 
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это время держится самая низкая в течение светлого периода 
суток температура и самая высокая относительная влажность. 
Если бы ОгозорНіІа летала на открытые пространства днем, то 
она подверглась бы быстрому обезвоживанию. Добавим, что в 
открытых, засушливых местностях периоды ее активности втис¬ 
нуты в еще более узкие временные рамки, чем в более влажных 
лесах (Іп^1е$1іе1с1, Ве^оп, 1981). 

Классический пример совместного влияния относительной 
влажности и температуры воздуха на географическое распрост¬ 
ранение организмов приводится в работе Формана (Рогшап, 
1964), изучавшего распространение мха Теігаркіз реІІисШа 
в Северной Америке. Форман изучал зависимость роста мха в 
лабораторных условиях от различных сочетаний температуры, 
относительной влажности воздуха, рН почвы и освещенности, 
ко установил при этом, что в природе последние два фактора 
никогда не бывают лимитирующими. Чтобы сопоставить свои 
экспериментальные данные по росту мха с природными клима¬ 
тическими условиями, он воспользовался информацией, накоп¬ 
ленной метеостанциями по всей Северной Америке. На основе 
средних значений максимальных и минимальных температур 
каждого месяца и средних среднемесячных значений относи¬ 
тельной влажности воздуха в ночное время Форман построил 
«теоретические» (т. е. ожидаемые на основе лабораторных дан¬ 
ных по росту) картины географического распространения мха, 
а затем сопоставил их с фактическими. Как показывает рис. 
2.17, А, соответствие оказалось довольно хорошим, но отнюдь не 
идеальным. Существенно, однако, что оно было гораздо более 
четким, чем в тех случаях, когда для построения «теоретиче¬ 
ских» ареалов Форман использовал сведения либо только о 
температуре, либо только об относительной влажности, либо 
о сочетаниях этих показателей, но основывающихся на более 
грубых оценках (например, при использовании среднегодовых 
значений температуры и относительной влажности) (см., напри¬ 
мер, рис. 2.17, Б — Г). 

Отсутствие идеального соответствия на рис. 2.17, Л объяс¬ 
няется, по-видимому, тремя основными причинами. Во-первых, 
могло быть упущено из виду какое-то неизвестное, но важное 
условие. Во-вторых, более подходящим могло оказаться какое- 
либо иное, более подробное описание температурного режима и 
режима относительной влажности. И наконец, в-третьих, кли¬ 
матические данные, предоставляемые метеостанциями, не учи¬ 
тывают микроклиматических различий, которые для мха навер¬ 
няка имеют решающее значение. Несмотря на все эти недостат¬ 
ки, приведенные данные все же убедительно свидетельствуют о 
соответствии между влажностью, с одной стороны, и распрост¬ 
ранением и численностью организмов-—с другой; кроме того, 
те же данные ясно указывают на то, какого рода информация 
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Рис. 2.17. А. Фактический ареал мха Теігаркіз рейисШа (точки) более или 
менее соответствует теоретическому (заштрихованные участки), построенному 
по максимальным и минимальным среднемесячным температурам и но средне¬ 
месячным значениям относительной влажности воздуха в ночное время. Наблю¬ 
даемое соответствие намного лучше, чем в тех случаях, когда теоретический 
ареал строится только по максимальным и минимальным среднесуточным 
температурам (Б), но среднегодовой температуре и среднегодовому значению 
относительной влажности воздуха в ночное время (В) или только "по средне¬ 
месячным значениям относительной влажности воздуха в ночное время (Г). 
(По Рогшап, 1964.) 


необходима для установления надежной причинной связи 
между индивидуальными реакциями организмов и их распро¬ 
странением в природе. 

2.6. рН воды и почвы 

И на суше, и в воде рН оказывает на организм как прямое, так 
и косвенное влияние. — Влияние кислых дождей на диатомовые 
водоросли. 

рН почвы в наземных местообитаниях или воды в водных 
оказывает сильное влияние на распространение и численность 
организмов. Прямым следствием токсичных концентраций ионов 
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Рис. 2.18. рН почвы влияет на доступность элементов минерального питания 
растениям (степень доступности изображается шириной заштрихованной по¬ 
лосы). (По Ьагсііег, 1975.) 


Н + или ОН в почве (при рН соответственно ниже 3 или выше 
9) является повреждение протоплазмы клеток корня большин¬ 
ства сосудистых растений. Кроме того, имеют место и непрямые 
следствия: рН почвы сказывается на степени доступности био¬ 
генных элементов и(или) на концентрациях ядовитых веществ 
(рис. 2.18). При рН ниже 4,0—4,5 минеральные почвы содержат 
так много ионов алюминия (А1 3+ ), что становятся высокоток¬ 
сичными для большинства растений. Кроме алюминия, при низ¬ 
ких рН в токсичных концентрациях могут содержаться еще 
железо и марганец (в виде ионов Ре 3+ и Мп 2 +), которые вообще- 
то совершенно необходимы растениям. На другом конце шкалы 
значений рН серьезной проблемой может стать нехватка тех же 
самых биогенных элементов. В щелочных почвах железо, мар¬ 
ганец, фосфаты (Р0 4 3 ~) и некоторые микроэлементы оказыва¬ 
ются связанными в составе сравнительно малорастворимых сое¬ 
динений, и растения обеспечены ими плохо. Пределы устойчи¬ 
вости по отношению к рН почвы у разных растений различны, 
но лишь очень немногие из них способны расти и размножаться 
при рН ниже 4,5. 

Примерно так же обстоит дело с животными, населяющими 
реки, пруды и озера; с повышением кислотности воды видовое 
разнообразие обычно снижается. Повышенная кислотность мо¬ 
жет воздействовать на животных тремя путями: 1) прямо — на¬ 
рушая процесс осморегуляции, работу ферментов или газообмен 
через дыхательные поверхности; 2) косвенно'—повышая кон¬ 
центрации токсичных тяжелых металлов (особенно алюминия) 
в результате катионного обмена с донными осадками; 3) кос¬ 
венно— снижая качество и разнообразие доступных животным 
источников пищи [при низком рН подавляется, например, раз- 
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витие грибов (Ні1с1ге\ѵ еі аі., 1984), а водная растительность 
нередко отсутствует или менее разнообразна, чем в водоемах 
с нормальным рН воды]. 

В том, какова роль рН в воде и в почве, можно усмотреть 
некоторые важные параллели. В обоих случаях влияние рН 
бывает либо прямым (при токсичных концентрациях ионов 
Н+ или ОН~), либо косвенным. Косвенное влияние осуществля¬ 
ется либо через взаимодействие между двумя различными 
условиями (рН и концентрациями ядовитых веществ), либо че¬ 
рез взаимодействие между условием (рН) и степенью доступно¬ 
сти ресурса (например, фосфатов, становящихся менее доступ¬ 
ными наземным растениям при высоком рН почвы, или 
биомассы грибов, которыми питается какое-нибудь речное бес¬ 
позвоночное и которых становится меньше при низком значении 
рН воды). 

Обсуждая в настоящей главе взаимосвязь между организма¬ 
ми и условиями их существования, мы пока что выделяли 
лишь пространственный аспект распространения организмов. 
В противоположность этому результаты недавнего исследова¬ 
ния микроскопических диатомовых водорослей, обитающих и 
обитавших в одних и тех же озерах, привлекли внимание к то¬ 
му, как изменение условий может порождать временные сдвиги 
относительного обилия организмов различных видов. На рис. 2.19 
показано, как за минувшие 400 (или несколько более) лет из¬ 
менился видовой состав диато»мовых водорослей озера Раунд- 
Лох-оф-Гленхед (Шотландия). Керн донных осадков, содержа¬ 
щий накопившиеся в нем и поддающиеся определению остатки 
диатомей, был подвергнут послойному анализу; данные этого 
анализа отчетливо свидетельствуют о значительной и резкой 
убыли тех водорослей, о которых известно, что они лишь изред¬ 
ка встречаются в воде с рН ниже 5,5 (например, Апотосопеіз 
ѵіігеа и ТаЬеІІагіа Цоссиіоза), а также о сопровождавшем эту 
убыль подъеме численности водорослей, характерных для кис¬ 
лых вод (например, Еипоііа ѵепегіз и ТаЬеІІагіа уиайгізеріаіа). 
Основной причиной подобных изменений, описанных примени¬ 
тельно к целому ряду самых разнообразных европейских и 
североамериканских озер, явились, по-видимому, кислые дожди 
(ВаиагЬее, 1984). Со времен промышленной революции сжи¬ 
гание ископаемого топлива, неизбежно сопровождающееся 
выбросом в атмосферу различных загрязняющих веществ (преж¬ 
де всего двуокиси серы), приводило к отложению сухих ацидо- 
генных частиц и выпадению дождя, вода которого по сути дела 
представляла собой слабую сернистую кислоту. Имеющиеся у 
нас сведения об устойчивости различных диатомовых водорос¬ 
лей по отношению к рН воды позволяют примерно воссоздать 
историческую картину изменения рН воды того или иного 
озера; результаты подобной реконструкции применительно к 
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озеру Раунд-Лох-оф-Гленхед приведены на рис. 2.19. Приблизи¬ 
тельно с 1850 г. по настоящее время значение рН понизилось 
примерно с 5,5 до 4,6. 

2.7. Соленость 

Обитатели эстуариев. — Растения солоноводных маршей. 

Живя в воде, добыть воду не проблема. Однако если орга¬ 
низм живет в воде пресной или слегка солоноватой, то вода 
стремится проникнуть в него извне осмотическим путем, и соот¬ 
ветственно организму приходится это проникновение предотвра¬ 
щать или каким-то иным способом ему противодействовать. 
Морские обитатели в большинстве своем изотоничны морской 
воде, так что их водный баланс сходится; но многие из них 
гипотоничны, и вода, стало быть, покидает их тело и уходит в 
окружающую среду, что ставит их примерно в то же положе¬ 
ние, в каком находятся наземные организмы. Таким образом, 
для многих гидробионтов регулирование концентраций раство¬ 
ренных в жидкостях тела веществ — это процесс жизненно не¬ 
обходимый и требующий подчас больших энергетических затрат, 
а соленость воды может оказывать существенное влияние на 
распространение и численность организмов — в первую очередь 
в таких местах, как эстуарии, где наблюдается особенно резкий 
переход от местообитаний подлинно морских к местообитаниям 
пресноводным. 

Рис. 2.20, например, иллюстрирует типичную картину рас¬ 
пространения трех близкородственных бокоплавов по течению 
британских рек (Зроопег, 1947). Оатшагиз Іосизіа — эстуарный 
житель и встречается только там, где соленость никогда не па¬ 
дает ниже 25%о. Оатшагиз гаййасНі — умеренный галотолерант 
и встречается в том отрезке русла, где по ходу приливного цик¬ 
ла соленость воды претерпевает значительные изменения и в 
среднем составляет 10—20%о. А вот Саттагиз риіех — настоя¬ 
щий обитатель пресных вод, встречающийся только там, где 
уже не обнаруживается никаких следов влияния прилива. 

В наземных местообитаниях, граничащих с морем, соленость 
тоже может сильно влиять на распространение организмов, осо¬ 
бенно растений (см. Нап\ѵеІ1, 1972). Одним из таких местооби¬ 
таний являются солоноводные марши; соленость заливающей их 
воды бывает самой разнообразной — от полной морской до ну¬ 
левой. В связи с этим пространственное размещение растущих 
на маршах растений отражает различия между ними по степени 
устойчивости к солености, т. е. по способности предотвращать 
или переносить приток нежелательных ионов (в первую очередь 
ионов натрия), а также противодействовать ему (Капхѵеіі, 1972). 
Впрочем, в одном и том же месте соленость воды значительно 
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меняется в зависимости от фазы полусуточного и сезонного 
приливного цикла. Следовательно, в этом случае {как это бы¬ 
вает и с другими внешними условиями) распространение орга¬ 
низмов определенного вида может ограничиваться не средними 
значениями, а наступающими время от времени максимумами 
(или минимумами). 

2.8. Течение 

В ручьях и реках на распространение как растений, так и 
животных влияет течение. Средняя скорость потока обычно 
нарастает по мере движения вниз по течению, но наибольшее 
влияние на бентосное (т. е. донное) сообщество поток оказывает 
в верхнем течении, потому что речки здесь бурные и мелковод¬ 
ные, а растения и животные подвергаются наибольшей опас¬ 
ности смыва. На самом быстром течении растут лишь те расте¬ 
ния, что воистину «ниже травы»; это растения, обрастающие 
субстрат коркой, или нитчатые водоросли, мхи и печеночники. 
Там, где течение чуть слабее, растут растения вроде водяного 
лютика, обтекаемого потоком, не оказывающего ему большого 
сопротивления и надежно прикрепляющегося к неподвижному 
предмету обильной порослью придаточных корней. Такие же 
растения, как неприкрепленная, свободно плавающая ряска, 
встречаются обыкновенно только там, где течение медленное 
или не ощущается вовсе. 

У беспозвоночных из бурных речных верховий можно обна¬ 
ружить множество разнообразных морфологических особенно¬ 
стей. Чрезвычайно уплощенное тело позволяет некоторым из 
них жить в сравнительно спокойном «пограничном слое» (над 
самой поверхностью дна) или существовать в щелях под камня¬ 
ми и таким образом вообще укрываться от течения. Некоторые 
беспозвоночные способны удерживаться на месте с помощью 
крючков и присосок; другие же (такие, например, как нимфы 
поденок из рода Ваеііз) снабжены длинными хвостовыми ни¬ 
тями, помогающими ориентировать тело навстречу потоку, т. е. 
придавать ему такое положение, при котором благодаря обте¬ 
каемой форме тела сила сноса сводится к минимуму (То\ѵпзепсі, 
1980). 


Рис. 2.19. Численность диатомовых водорослей некоторых видов (в % от обще¬ 
го числа диатомей) в различных слоях керна донных отложений оз. Раунд- 
Лох-оф-Гленхед (Шотландия). Даты, соответствующие различным глубинам, 
получены методами радиоизотопного датирования (по изотопу 210 РЬ). Истори¬ 
ческая динамика рН восстановлена на основе сведений о предельных значе¬ 
ниях рН, переносимых водорослями зарегистрированных в дойных осадках 
видов (предполагается, что пределы эти с течением времени не изменялись). 
(По Ріочѵег, ВаііагЪее, 1983.) 
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Рис. 2.20. Распространение трех близкородственных видов бокоплавов по те¬ 
чению рек Британских о-вов в зависимости от концентрации солей в воде. 
(Из Сох еі аі., 1976 по Зроопег, 1947.) 

2.9. Структура почвы и природа субстратов 

Структура почвы и прорастание семян. 

Еще один фактор, влияющий и на водные растения, и на 
водных животных, — это физическая природа субстрата. Напри¬ 
мер, те речные беспозвоночные, что населяют щели под и меж¬ 
ду камнями, могут жить только на каменистых субстратах; те 
же, коим для их сидячей жизни нужна надежная опора (напри¬ 
мер, личинки мошек и плетущие ловчие сети личинки ручейни¬ 
ков), никогда не встречаются на мягких или мелкозернистых 
субстратах. Напротив, прячущимся в норах нимфам поденок 
ЕрНепгега зітиіапз требуется субстрат, состоящий из мелких 
частиц, который они могут с успехом рыть своими видоизменен¬ 
ными передними ногами (То\ѵті$елб, 1980). 

Природа субстрата (т. е. почвы) небезразлична также для 
наземных растений и для обитающих в почве животных. Успеш¬ 
ное прорастание семян, например, зависит от микрорельефа 
(главным образом от шероховатости) поверхности почвы, на ко¬ 
торую они попали. Так, после опытного засева почв с различной 
структурой поверхности семенами двух злаков, Вготиз гідШиз 
и Вготив тайгііепзіз , на самой «гладкой» почве взошел преиму¬ 
щественно В. гі§і(іиз, а на самой шероховатой — В. тасігііепзіз 
(Нагрег еі а]., 1965). Произошло это оттого, что у В. тайгііеп- 
ьіз семена мелкие, легкие, с изогнутой остью, а у В. гідШиз — 
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потяжелее, с прямой остью. Поэтому на гладкой почве семена 
В. тайгііеп$і8 обычно перекатываются на нижнюю выпуклую 
сторону (наподобие «ваньки-встаньки»), так что зародыши 
беспомощно торчат вверх; семена же В. гідШиз лежат на почве 
плашмя, и зародыши вплотную соприкасаются с почвой и с поч¬ 
венной влагой. На почве с шероховатой поверхностью картина 
иная: плоские семена В. гідШиз, как правило, плашмя ложатся 
на почвенные комочки, так что зародыши оказываются подве¬ 
шенными в воздухе, тогда как изогнутые семена В. тайгііеп- 
518 обычно охватывают комочки своими остьями, тем самым 
обеспечивая зародышам надежный контакт с поверхностью 
почвы. 

2.10. Зональность морского берега 

Влияние условий существования на растения и животных 
каменистых морских побережий чрезвычайно сильно, а зачастую 
и в высшей степени очевидно. Береговое сообщество по своему 
характеру преимущественно морское, и на распространение ор¬ 
ганизмов данного вида в береговой зоне влияет прежде всего 
их способность переносить пребывание на воздухе. Различные 
организмы наделены такой способностью в различной степени. 
Проявляется это в зональности размещения организмов, т. е. 
в том, что для каждого вида характерны свои высотные отметки; 
при этом, как явствует из рис. 2.21, природа зональности ре¬ 
шающим образом зависит от физических особенностей данного 
участка берега. На берегу, защищенном и очень тихом (рис. 
2.21, А), изменения степени затопления практически целиком 
определяются полусуточными приливно-отливными колебаниями 
уровня моря. Но на совершенно открытом берегу ритм затоп¬ 
ления и обсушения искажают волны и брызги. Они расширяют 
пределы береговой зоны, сдвигая их вверх, и изменяют отдель¬ 
ные особенности зональности (но никак не ее основополагаю¬ 
щую структуру; см. рис. 2.21, Б). 

Впрочем, утверждать, что береговая зональность является 
следствием режима обсушения, — значит крайне упрощать дело 
[более подробное обсуждение вопроса читатель может найти, 
например, в работе Льюиса (Бе\ѵіз, 1976)]. Во-первых, «обсу- 
шение» (т. е. спад воды) может означать самые разнообразные 
явления или их сочетание: обезвоживание тела, слишком высо¬ 
кую или низкую температуру, изменения солености, чрезмерное 
освещение и т. д. Во-вторых, обсушение, как и любой иной фак¬ 
тор, в ряде случаев сдерживает распространение организмов 
не само по себе, но лишь создавая условия для проявления 
некоторого биологического взаимодействия. Например, повсюду 
на побережье Британских о-вов в нижней литорали весьма 
обычны красные водоросли, а средняя литораль сплошь занята 
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Рисиз зеггаіиз и Азсоркуііит, которые являются конкурентами 
красных водорослей. Но стоит только в порядке опыта где-ни¬ 
будь удалить бурые водоросли, как на их месте необычайно 
бурно разрастаются красные водоросли (Бе\ѵіз, 1976). И нако¬ 
нец, в-третьих, с «обсушением» можно по-настоящему связать 
лишь верхние границы распространения литоральных (по сути 
дела, морских) растений и животных, тогда как зональность 
подразумевает наличие еще и нижних границ. Некоторым 
организмам ниже зоны их обычного распространения обсуше- 
ния может недоставать. Так, например, если бы распростране¬ 
ние зеленых водорослей было смещено далеко в море и они 
подвергались бы длительному затоплению, то испытывали бы 
острую нехватку в синей и особенно в красной составляющих 
дневного света. Однако нижние границы распространения мно¬ 
гих других организмов определяются конкуренцией и хищниче¬ 
ством. Бурая водоросль Рисиз зрігаііз на Британских о-вах 
обычно встречается в верхней литорали, но всякий раз, когда 
в средней литорали почему-либо оказывается мало конкурирую¬ 
щих с ней водорослей близких видов, она немедленно захваты- 
г.аст свободные участки и продвигается к морю. 

2.11. Загрязняющие вещества 

Загрязнение окружающей среды предоставляет нам возмож¬ 
ность наблюдать эволюцию в действии. — Условия среды высту¬ 
пают в роли измерений экологической ниши. — Ниша по Хат¬ 
чинсону — это п-мерный гиперобъем .— Различие между фун¬ 
даментальной и реализованной нишей. — Ниша и местообитание. 

В настоящее время возникло одно внешнее условие, значение 
которого, к сожалению, все более и более возрастает. Это кон¬ 
центрация в окружающей среде токсичных побочных продуктов, 
образующихся в результате деятельности человека. Двуокись 
серы, выбрасываемая трубами электростанций, соединения ме¬ 
таллов (например, меди, цинка и свинца), сбрасываемые возле 
рудников или накапливающиеся в окрестностях обогатительных 
фабрик, — вот лишь некоторые из ограничивающих распростра¬ 
нение организмов (в особенности растений) загрязняющих ве¬ 
ществ. В небольших концентрациях эти вещества, как и многие 
другие, встречаются в природе и независимо от человеческой 
деятельности, а некоторые из них, кстати, являются совершен¬ 
но необходимыми для растений. Но в загрязненных районах их 

Рис. 2.21. Вертикальная зональность растительности и животного населения 
морских побережий Великобритании. Вверху. Спокойный, защищенный берег 
(пролив Клэхан-Саунд). Внизу. Открытый берег (мыс Паркмур-Пойнт). СОВП 
и СОВО — соответственно средняя отметка весеннего прилива н средняя от¬ 
метка весеннего отлива. (По Ье\ѵіз, 1976.) 
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Рис. 2.22. На почвах, загрязненных медью, хорошо растут только те растения, 
которые к ней устойчивы. Такие растения попадаются даже в пастбищной 
популяции полевицы Л§го5Іі5 іепиів, в основном состоящей из особей, меди не 
выносящих. Это выясняется при выращивании «пастбищной» полевицы на за¬ 
грязненной медью почве (см. диаграмму справа); доля устойчивых особей 
очень низка по сравнению с долей устойчивых к ней особей из популяций, 
произрастающих в окрестностях медных копей (см. диаграмму слева). (\Ѵа11еу 
еі аі., 1974.) 

концентрации подчас достигают летальных уровней. И все же 
очень редко можно обнаружить крайне негостеприимные место¬ 
обитания, начисто лишенные растительности; почти всегда 
найдется хотя бы несколько особей нескольких видов, способных 
выжить даже в таких условиях. 

Причина заключается в том, что обычно даже в природных 
популяциях, населяющих незагрязненные участки, изредка 
попадаются устойчивые особи (рис. 2.22); это просто-напросто 
проявление генетической изменчивости, свойственной популя¬ 
циям организмов, размножающихся половым путем. С повыше¬ 
нием уровня загрязнений эти устойчивые особи могут оказать¬ 
ся единственными выжившими; если же это семена, то на ого¬ 
ленной, отравленной почве они могут оказаться единственными 
семенами, которые взойдут и дадут начало новым растениям. 
В любом из этих случаев устойчивые особи могут стать основа¬ 
телями устойчивой популяции, унаследовавшей от них «гены 
устойчивости». По этой причине загрязнение окружающей сре¬ 
ды, по-видимому, предоставляет нам лучшую из имеющихся в 
нашем распоряжении возможностей наблюдать эволюцию в 
действии. Впрочем, достаточной степенью генетической изменчи¬ 
вости наделена далеко не каждая популяция; у одних видов 
устойчивые особи, дающие начало устойчивым популяциям, 
появляются то и дело, у других же—редко, а то и никогда 
(табл. 2.2). 

Итак, не мудрствуя лукаво, можно сказать, что действие 
любого загрязняющего вещества двояко. Если это вещество 
только что появилось или содержится в крайне высоких концент- 
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Таблица 2.2. У одних травянистых растений устойчивость к загрязнению 
соединениями меди обнаруживается чаще, у других ■— намного реже. Приво¬ 
димые данные отражают различия по степени устойчивости к соединениям 
меди, установленные в результате опытного выращивания особей с неза¬ 
грязненных участков иа рудничных почвах. Популяция, в которой имеются 
устойчивые особи, — это исходный материал для естественного отбора. 
(Из ВгасЫіа\ѵ, МсИеШу, 1981, по Оагізігіе, МсК т еі11у, 1974.) 
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рациях, то каждый из ранее отмечавшихся на загрязненном 
участке видов обычно бывает представлен всего лишь несколь¬ 
кими экземплярами — теми самыми особями, что в силу естест¬ 
венной изменчивости обладали изначальной устойчивостью, или 
их ближайшими потомками. Впоследствии, однако, загрязнен¬ 
ный участок часто оказывается заселенным намного плотнее, 
но, как правило, куда меньшим числом видов, чем если бы 
загрязнения не было. Такие вновь возникшие сообщества с ог¬ 
раниченным набором видов стали уже неотъемлемой частью 
среды обитания человека (см., например, ВгабзЬа\ѵ, МсЫеіІІу, 
1981). 

Перечень рассмотренных условий среды нельзя считать 
исчерпывающим, однако на основе множества разнообразных 
примеров можно сформулировать некоторые общие принципы. 
Теперь мы в состоянии ввести понятие, являющееся для мно¬ 
гих разделов теоретической экологии центральным; определение 
его всецело опирается на то, каким образом организмы реаги¬ 
руют на внешние условия. Это — понятие «экологической ниши». 

Термин «экологическая ниша» пополнил экологический лек¬ 
сикон еще более полувека тому назад, однако в течение первых 
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Рис. 2.23. Экологические ниши. А. Одномерная проекция (на температурную 
ось). Б. Двумерная проекция (на плоскость «температура—влажность»). 
В. Трехмерная проекция (например, на подпространство «температура—влаж¬ 
ность—скорость течения»). 


трех десятилетий значение его представлялось довольно смут¬ 
ным (исторический обзор см. в работе Ѵапсіегтеег, 1972). Сов¬ 
ременное общепринятое определение (Ниісйіпзоп, 1957) лучше 
всего пояснить примером. 

Организмы любого данного вида могут выживать, расти, 
размножаться и поддерживать жизнеспособную популяцию 
лишь в определенном интервале температур. Этот интервал есть 
экологическая ниша вида в проекции на одно измерение (а 
именно «температурное»: рис. 2.23, А). Примеры оптимальных 
температурных интервалов ряда растений приведены на рис. 
2.24, А. (Следует отметить, что какую бы то ни было одномер¬ 
ную проекцию данной видовой ниши не всегда можно предста¬ 
вить просто в виде отрезка, заключенного между максимальным 
и минимальным значениями, в пределах которого возможны 
выживание и размножение. Иногда приходится принимать в 
расчет несколько более замысловатые «режимы», включающие, 
например, допустимые суточные или сезонные отклонения.) 

Температура, разумеется, воздействует на организм отнюдь 
не независимо от прочих условий. Сказанное относится и к лю¬ 
бому другому отдельно взятому внешнему условию. Может 
быть, например, так, что организмы рассматриваемого вида 
способны выжить и оставить потомство лишь при вполне опре¬ 
деленной относительной влажности воздуха — не выше и не ни¬ 
же некоторых значений. При совокупном рассмотрении темпе- 
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ратуры и относительной влажности ниша представляется дву¬ 
мерной и ее можно наглядно изобразить в виде плоской фигуры 
(рис. 2.23, Б). На рис. 2.24, Б приведен конкретный пример. Из 
рисунка следует, что оптимальные для существования средизем¬ 
номорской плодовой мухи значения температуры и относитель¬ 
ной влажности воздуха находятся соответственно в пределах 
16—32 °С и 75—85%. В таких условиях популяции плодовой 
мухи благоденствуют, и если условия эти устанавливаются 
надолго (как это часто случается, например, в Израиле, в окре¬ 
стностях Тель-Авива), то плодовая муха, размножившись, мо¬ 
жет стать сельскохозяйственным вредителем. На рис. 2.24, В 
изображена двумерная проекция (на плоскость «температура — 
соленость») экологической ниши песчаной креветки. 

Если же, как и полагается, включить в рассмотрение еще 
какое-либо условие, то очередным шагом станет трехмерное 
изображение ниши в виде объемного тела (рис. 2.23, В); но вот 
включение более чем трех измерений наглядному изображению 
уже не поддается. Процесс этот можно тем не менее по анало¬ 
гии мысленно продолжить, и тогда «настоящую» экологическую 
нишу вида можно будет представить себе как п-мерную фигуру 
(«гиперобъем»), в пределах которой возможно поддержание 
жизнеспособной популяции этого вида. 

Такова в основных чертах созданная Хатчинсоном (НиісЬіп- 
50П, 1957) концепция экологической ниши. Правда, Хатчинсон 
предлагал еще вводить по отдельному измерению не только для 
каждого сколько-нибудь существенного внешнего условия, но 
также и для каждого из необходимых организму ресурсов (на¬ 
пример, для растений — солнечного света, воды, элементов 
минерального питания, а для животных — пищи, гнездовых уча¬ 
стков и проч.; см. следующую главу). В наше время эта концеп¬ 
ция стала одним из краеугольных камней теоретической эко¬ 
логии. 

Допустим, что для некоторого участка среды обитания харак¬ 
терны условия, укладывающиеся в приемлемые для организмов 
данного вида пределы; допустим также, что участок этот содер¬ 
жит все необходимые ресурсы. Тогда организмы рассматривае¬ 
мого вида способны (по крайней мере потенциально) там 
существовать, причем в течение длительного времени. Но вот 
произойдет ли так в действительности или нет'—это зависит 
еще от двух обстоятельств. 

Во-первых, организмы должны быть в состоянии достичь 
этого участка, а это в свою очередь зависит от его местополо¬ 
жения (удаленности) и от способности организмов к расселе¬ 
нию. 

Во-вторых, заселению участка могут воспрепятствовать осо¬ 
би других видов, которые с особями данного вида либо конку¬ 
рируют, либо питаются ими. В настоящей главе то и дело отме- 
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Рис. 2.24. А. Одномерные проекции экологических ниш: интервалы температур, 
при которых наиболее велика чистая скорость фотосинтеза (при невысокой 
интенсивности потока падающей солнечной радиации — 70 вт-м~ 2 ). Указанные 
интервалы соответствуют различным растениям, и природе растущим в хоро¬ 
шо прогреваемых низменностях умеренных широт (на высотах 80—250 м над 
уровнем моря), в горных долинах (530—900 м), у верхней границы леса 
(1900 м) и в высокогорьях Альп (2500—2600 м). (По Різек еі а!., 1973.) 

чалось, что в отсутствие конкурентов и хищников экологическая 
ниша вида обычно бывает шире, чем в их присутствии. Иными 
словами, существуют такие сочетания условий и ресурсов, при 
которых длительное существование популяции особей данного 
вида возможно, но лишь в том случае, если ее не вытесняют 
враги. Это обстоятельство заставило Хатчинсона провести раз¬ 
личие между нишей фундаментальной (потенциальной) и нишей 
реализованной (состоявшейся). Первая отражает возможности 
вида в их полном объеме; вторая — более узкий спектр условий 
и ресурсов, допускающий поддержание жизнеспособной видовой 
популяции даже при наличии конкурентов и хищников. Несколь¬ 
ко большее внимание вопросу о фундаментальных и реализован¬ 
ных нишах мы уделим в гл. 7, когда будем рассматривать меж¬ 
видовую конкуренцию. 

Важно осознать, что экологическая ниша не есть нечто такое, 
что можно увидеть глазами. Не нужно и вымерять всевозмож¬ 
ных ее проекций на отдельные оси — представление о нише 
сослужит службу и без этого. Экологическая ниша — отвлечен¬ 
ное понятие, сводящее под общий ярлык все, в чем нуждаются 
организмы, т. е. все те условия среды, которые необходимы им 
для поддержания жизнеспособной популяции, а также все пот- 
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Рис. 2.24. Б. Двумерная проекция экологической ниши средиземноморской пло¬ 
довой мухи. Внутренний прямоугольник указывает условия, наиболее подходя¬ 
щие для роста, промежуточный — условия, в которых возможно развитие, 
а внешний — крайние пределы переносимых мухами значений температуры 
и влажности воздуха. (По А Нее еі аі., 1949.) В. Двумерная проекция эколо¬ 
гической ниши креветки Сгапдоп зеріетзріпоза. Контуры соответствуют нуле¬ 
вой, 50-процентной и 100-процентной смертности в опытах по содержанию 
икряных самок в аэрируемой воде при различных температурах и соленостях. 
(По Наеіпег 1970.) 


ребные для этого ресурсы в необходимых для этого количествах. 
Следовательно, экологическая ниша — это характеристика орга¬ 
низма, или, по индукции, вида. Напротив, местообитания суть 
конкретные места и в таковом своем качестве порождают мно¬ 
жества разнообразных ниш. Лесной массив, например, может 
предоставить экологические ниши мелким птицам из семейства 
славковых, дубам, паукам и неисчислимому множеству других 
животных и растений. Ниши видов, представленных в одном и 
том же местообитании, чаще всего различаются, причем иногда 
весьма заметно. К этому вопросу мы вернемся в гл. 7. 




Глава 3 


Ресурсы 


3.1. Введение 

Что таков ресурс ? 

Наука заимствует многие слова из повседневной речи, а они 
подчас влекут за собой ворох смысловых оттенков, имеющих 
к самой науке весьма отдаленное отношение. Сказанное отно¬ 
сится и к таким вошедшим в научную экологию словам, как 
«условия» и «ресурсы». При всем этом даже сами по себе поис¬ 
ки смысла употребляемых слов могут углубить понимание 
рассматриваемого вопроса. 

Согласно Тилману (Тіішап, 1982), все, что организм потреб¬ 
ляет, составляет его ресурсы. «Точно так же, как нитраты, 
фосфаты и свет могут быть ресурсами для растения, нектар, 
пыльца и дупло в колоде могут быть ресурсами для пчелы, а 
желуди, орехи, прочие плоды и семена и дупло побольше — для 
белки». Но даже широкое определение Тилмана ставит новые 
вопросы. К примеру, что именно понимать под словом «потреб¬ 
ляет»? Значение этого слова нельзя передать ни просто словом 
съедает (хотя нектар и желуди пчелы и белки съедают), ни да¬ 
же оборотом включает в состав своего тела (хотя с нитратами, 
нектаром и желудями именно это и происходит): в самом деле, 
дупел ни пчелы, ни белки не едят и в состав своего тела не 
включают. И все же дупло, кем-то занятое, другой пчеле или 
белке уже недоступно, и уже не достанется другому ни погло¬ 
щенный кем-то атом азота, ни слизанная кем-то капелька некта¬ 
ра, ни наполнившая чей-то рот кучка желудей. Точно так же и 
самка, уже спарившаяся с одним самцом, может стать недоступ¬ 
ной для другого. Все это потреблено в том смысле, что налич¬ 
ный запас сократился. Таким образом, все это суть не условия, 
но ресурсы: за ними стоят количества, которые в результате 
жизнедеятельности организма могут уменьшиться. 

Ресурсы живых существ — это по преимуществу вещества, 
из которых состоят их тела, энергия, вовлекаемая в процессы 
их жизнедеятельности, а также места, где протекают те или 
иные фазы их жизненных циклов. Тело зеленого растения соз¬ 
дается из неорганических ионов и молекул. Эти ионы и молеку¬ 
лы— его пищевые (пластические) ресурсы, тогда как улавли¬ 
ваемое при фотосинтезе солнечное излучение — это ресурс 
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энергетический. Сами зеленые растения представляют собой 
сгустки пищевых ресурсов для травоядных животных, которые 
р свою очередь являются сгустками ресурсов для хищников. 
Тела живых существ становятся также пищевым ресурсом для 
паразитов, а после гибели — для микробов-сапрофитов и для 
детритофагов. Значительная часть экологии посвящена изуче¬ 
нию осуществляемого зелеными растениями биосинтеза (сборки 
органических молекул на основе неорганических ресурсов), а 
также разложению его продуктов и вторичного биосинтеза, 
происходящих на каждой из последовательных стадий сети пи¬ 
щевых взаимодействий. Представление о ресурсах играет осо¬ 
бенно важную роль тогда, когда нам приходится судить о том, 
как то, что потребляет один организм, влияет на то, что доста¬ 
ется другим организмам (того же самого либо иного вида). 
Разработкой этой темы мы намерены заняться в гл. 6 и 7. 

3.2. Солнечное излучение как ресурс 

Лучистая энергия должна быть связана, иначе она будет навсег¬ 
да утрачена. — Солнечная радиация содержит целый спектр 
различных излучений, но в фотосинтезе участвует лишь часть 
этого спектра. 

У зеленых растений единственным источником энергии, ко¬ 
торую они могут использовать в обменных процессах, служит 
солнечное излучение. От всех прочих ресурсов оно во многих 
отношениях отличается. 

Лучистая энергия достигает растения в виде потока излуче¬ 
ния Солнца — будь то прямого, рассеянного атмосферой, отра¬ 
женного от других предметов или сквозь них прошедшего. 
Соотношение количеств прямого и рассеянного излучения, па¬ 
дающего на незатененный лист, зависит от запыленности возду¬ 
ха и в особенности от мощности светорассеивающего воздушного 
слоя, находящегося между растением и Солнцем. Доля прямого 
излучения наиболее высока в низких широтах (рис. 3.1). 

Когда на пути потока лучистой энергии оказывается лист 
растения, поток может быть частично отражен (длины волн 
отраженных составляющих не изменяются), пропущен (при 
этом некоторые спектральные составляющие оказываются 
изъятыми) или поглощен. Часть поглощенной энергии может 
достичь хлоропластов и запустить процесс фотосинтеза (рис. 
3.2). 

В процессе фотосинтеза энергия излучения преобразуется 
в химическую энергию высокоэнергетических соединений угле¬ 
рода. Впоследствии при дыхании (либо самого растения, либо 
тех организмов, которые это растение поедают или разлагают) 
эти высокоэнергетические соединения расщепляются. Если же 
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Рис. 3.1. Карта мира с указанием среднегодовой интенсивности поглощения 
лучистой энергии Солнца системой «Земля — атмосфера». Данные получены 
с помощью радиометра, установленного на борту метеорологического спутника 
«Нимбус-3». Единица измерения — кал-см- 2 -мин- 1 (1 кал = 4,2 Дж). (По Ра- 
изЬке еі аI., 1973.) 

лучистая энергия при попадании на лист в тот же миг не улав¬ 
ливается и не связывается, то она безвозвратно утрачивается. 
Энергия излучения, связанная при фотосинтезе, проделывает 
свой земной путь лишь однажды. Этим она разительно отлича¬ 
ется от атомов углерода или азота или от молекул воды, кото¬ 
рые неоднократно проходят через бесчисленные поколения 
живых существ. 

Солнечная радиация — это «континуум ресурсов»: она со¬ 
держит целый спектр излучений, различающихся по длине 
волны. Фотосинтетический аппарат растений, однако, в состоя¬ 
нии извлекать энергию лишь из весьма ограниченной части это¬ 
го спектра. Способность всех зеленых растений к фотосинтетиче¬ 
ской фиксации углерода определяется наличием пигментов из 
группы хлорофиллов, а пигменты эти связывают лучистую энер¬ 
гию в диапазоне длин волн 380—710 нм (или, более приближен¬ 
но, 400—700 нм). Это диапазон «фотосинтетически активной 
радиации» (ФАР). На него приходится лишь около 44% всей 
падающей на земную поверхность (на уровне моря) лучистой 
энергии Солнца; остальная часть солнечного спектра не может 
служить источником энергии для зеленого растения. Излуче¬ 
ния, лежащие за пределами диапазона ФАР, могут играть роль 
•физиологических стимулов либо предопределять какие-то усло¬ 
вия существования, но это ни в коем случае не ресурсы. Таким 
образом, устройство связанной с хлорофиллом фотосинтетиче¬ 
ской системы налагает принципиальное ограничение на жизне¬ 
деятельность зеленых растений, каковая в свою очередь лими- 



Гл. 3. Ресурсы 


115 


тирует поток энергии, поступающей от зеленых растений в 
экосистему в целом. Впрочем, у прокариот имеются фотосинте- 
тические пигменты, связывающие энергию излучений, лежащих 
вне диапазона ФАР зеленых растений. Максимумы поглощения 
бактериохлорофилла, например, приходятся на длины волн 800,. 
850 и 870—890 нм. 

3.2.1. Интенсивность фотосинтеза лишь отчасти зависит 
от освещенности 

С 3 и С ^растения. — Листья, расположенные под углом к свету , 
и листья, образующие многослойный полог. 

Реакцию зеленого листа на изменения уровня падающей 
радиации можно измерять величиной приращения (положи¬ 
тельного или отрицательного) сухой массы органического веще¬ 
ства («фотосинтез минус дыхание»). Показатель этот принято 
называть «чистой ассимиляцией». В темноте, когда фотосинтез 
не поспевает за дыханием, чистая ассимиляция отрицательна, а 
с возрастанием освещенности она увеличивается. Существует 
такое значение освещенности, при котором фотосинтез в точно¬ 
сти уравновешивает дыхание. Это значение именуется точкой 
компенсации. При более высокой освещенности интенсивность 
ассимиляции у так называемых С 3 -растений сначала повыша¬ 
ется, а затем, достигнув определенного уровня, остается неиз¬ 
менной; у С 4 -растений интенсивность продолжает повышаться, 
хотя, впрочем, и следует при этом «закону убывающей прибыли» 
(с. 128-—129 и подпись к рис. 3.3). Доля ассимилируемой лучи¬ 
стой энергии в обоих случаях тем ниже, чем выше освещенность. 

Ясным солнечным днем незатененный лист в определенные 
часы бывает не в состоянии в полной мере использовать падаю¬ 
щий на него свет. В таком случае помочь делу может строение 
растения, причем помощь может осуществляться двумя способа¬ 
ми. Во-первых, листья могут располагаться под острыми углами 
к падающему свету. Это приводит к рассредоточению падающе¬ 
го лучистого потока по большей листовой площади, что равно¬ 
сильно снижению освещенности. Стало быть, освещенность, 
превосходящая «фотосинтетический оптимум», когда лист пер¬ 
пендикулярен падающему свету, может стать оптимальной, 
когда лист наклонен к тому же свету под острым углом. Во-вто¬ 
рых, листья могут располагаться один под другим в несколько 
слоев. При ярком солнечном свете даже затененные листья из 
нижних слоев ассимилируют с положительной скоростью и вно¬ 
сят определенный вклад в ассимиляционные процессы, проте¬ 
кающие в несущем их растении. 

Интенсивность фотосинтеза в листе зависит еще и от требо¬ 
ваний, предъявляемых к нему со стороны других органов расте¬ 
ния. «Бездонными бочками» для продуктов фотосинтеза обычно 
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Рис. 3.2. Ослабление солнечной радиации по мере ее проникновения в толщу 
растительного покрова того или иного типа. Стрелки указывают, какая часть 
падающей радиации (в %) достигает того или иного яруса растительности. 
А. Березово-еловый лес в северных широтах. Б. Сосняк. В.'Плантация подсол¬ 
нечника. Г. Кукурузное поле. Приведенные цифры соответствуют данным, полу¬ 
ченным при изучении вполне определенных растительных сообществ; резуль¬ 
таты измерений всегда очень сильно зависят от стадии роста лесных деревьев 
или посевов (т. е. от степени развития листового покрова), а также от времени 
года и суток. (По рисунку из ЬагсЬег, 1980, а также по ряду других источ¬ 
ников.) 

бывают быстро растущие части. Если таких частей нет, то фо¬ 
тосинтез может быть заторможен (даже если все остальные 
условия идеальны). 

3.2.2. Колебания степени обеспеченности ресурсами 

Систематические колебания обеспеченности солнечной радиаци¬ 
ей. — Случайные изменения обеспеченности солнечной радиа¬ 
цией. — Стратегическое и тактическое реагирование на колеба¬ 
ния обеспеченности ресурсом. — Светолюбивые и тенелюбивые 
растения. — Световые и теневые листья. 

В природе листья обычно находятся в условиях светового 
режима, постоянно изменяющегося в зависимости от времени 
суток и от времени года; количество и качество попадающего на 
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Рис. 3.3. Типовые кривые, отражающие зависимость интенсивности фотосин¬ 
теза С 3 - и С 4 -растений от интенсивности падающего света (см. также табл. 
3.1). Обратите внимание, что листья Сз-растений могут «пресытиться» светом 
уже при таких интенсивностях освещения, которые встречаются в природе 
сплошь и рядом; листья же С 4 -растений способны фотосинтезировать с более 
высокой абсолютной скоростью, и ни при каких встречающихся обычно интен¬ 
сивностях освещения светом не «пресыщаются» (описание свойств С 3 - и 04 -рас¬ 
тений см. также на с. 128—129) 

них света изменяется также в зависимости от окружения други¬ 
ми листьями. Сказанное поясняет два неотъемлемых свойства 
любого ресурса: его обилие может как систематически, так и 
случайно изменяться во времени. Характер реагирования орга¬ 
низма или его органа на систематические (предсказуемые) или 
случайные (непредсказуемые) колебания обеспеченности ресур¬ 
сом отражает как его физиологические свойства, имеющие место 
в настоящем, так и эволюцию, которую его предки претерпели 
в прошлом. 

Систематические составляющие привносятся в колебания 
освещенности суточными и годовыми ритмами изменения интен¬ 
сивности потока солнечной радиации (рис. 3.4). Непродолжи¬ 
тельные периоды острой нехватки и избытка световых ресурсов 
зеленое растение переживает ежесуточно (исключение состав 
ляют растения приполярных областей), а целые сезоны нехватки 
и избытка — ежегодно (исключением являются растения тропи¬ 
ков). Сезонное сбрасывание листвы листопадными деревьями 
умеренных широт отчасти отражает годовой ритм изменения ос¬ 
вещенности: листья облетают тогда, когда они менее всего 
нужны. Из-за ежегодного листопада вечнозеленый лист расте¬ 
ния, растущего в одном из нижних ярусов, может тоже испыты¬ 
вать систематические изменения освещенности (хотя и несколько 
иного рода): в самом деле, количество световой энергии, про¬ 
никающей через верхний ярус и достающейся нижнему, опреде¬ 
ляется сезонной динамикой развития листвы растений верхнего 
яруса. Суточные движения листьев многих растений также от- 




Рис. 3.4. А. Годовые циклы изменения суточных количеств солнечной радиации, 
падающей на единицу площади земной поверхности в Вагенингене (Голлан¬ 
дия) и в Кабаньоло (Экваториальная Африка). (Рис. из сіе \Уй, 1965.) 
Б. Среднемесячные кривые суточной динамики интенсивности потока падаю¬ 
щей радиации в Коимбре (Португалия), Пуне (Индия) и Бергене (Норвегия). 
(По Ѵап \Ѵі]к, 1963.) 
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ражают изменения освещенности и направления световых лучей. 

Менее систематические изменения количества падающего 
на лист света связаны со свойствами и расположением сосед¬ 
них листьев, а также листьев, находящихся выше. Любой листо¬ 
вой полог, любое растение и любой лист, преграждая путь 
солнечным лучам, создает зону пониженной ресурсообеспечен- 
ности (ЗПР)—подвижную полосу тени, в которую попа¬ 
дают другие растения или другие листья того же самого рас¬ 
тения. Так, например, лист растущего в подлеске куста обычно 
переносит случайные колебания освещенности в течение всей 
своей жизни (поскольку деревья верхнего яруса растут и отми¬ 
рают, тем самым заполняя и вновь создавая разрывы полога) 
и даже в течение одного дня [поскольку угол падения солнеч¬ 
ных лучей изменяется, а листья верхнего яруса при этом дви¬ 
жутся, создавая переменчивый узор световых бликов (Ноігпез, 
1983)]. 

По мере углубления в толщу листового полога тени (зоны 
пониженной освещенности) становятся все более и более раз¬ 
мытыми, потому что из-за рассеяния и переотражения значи¬ 
тельная часть световых лучей утрачивает первоначальное на¬ 
правление. Изменен и спектральный состав прошедшего через 
листовой полог света — он обладает пониженной фотосинтетиче¬ 
ской активностью, так как в нем снижена доля ФАР. Измене¬ 
ны, таким образом, свойства света и как ресурса, и как условия. 

Давно известны типичные формы реагирования растений 
и животных на изменения внешних факторов. В этом отноше¬ 
нии весьма показательны реакции зеленых растений на колеба¬ 
ния освещенности. В тех случаях, когда изменения внешних 
факторов носят систематический характер и регулярно повторя¬ 
ются, существует обычно предопределенная схема реагирова¬ 
ния — возникшая в процессе эволюции и запечатленная в гено¬ 
типе программа, не допускающая ни особой гибкости, ни пла¬ 
стичности. Военной аналогией может служить негибкая 
стратегия, жестко ограничивающая возможность тактического 
маневра. Случайным, непредсказуемым изменениям внешних 
факторов, наоборот, соответствуют пластичные индивидуаль¬ 
ные реакции и способность к тактической модификации поведе¬ 
ния и образа жизни. 

Основные «стратегические» различия между растениями по 
характеру их реагирования на освещенность — это эволюционно 
сложившиеся различия между растениями светолюбивыми и 
тенелюбивыми. Как правило, при низких освещенностях тенелю¬ 
бивые растения используют свет эффективнее, чем светолюби¬ 
вые, но и асимптотический уровень интенсивности фотосинтеза 
достигается у них при более низких значениях освещенности 
(рис. 3.5). Кроме того, листья тенелюбивых растений обычно 
еще и медленнее дышат. Таким образом, когда растения обоих 
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^ Интенсивность радиации ИООвт-м 2 ) 

Рис. 3.5. Зависимость скорости фотосинтеза у различных растений от интен¬ 
сивности падающей радиации (при оптимальных температурах и при естест¬ 
венных концентрациях СО 2 ). Обратите внимание на то, что кукуруза и сорго 
принадлежат к С 4 -, а все остальные — к С 3 -растениям (ср. с рис. 3.3). (Рису¬ 
нок из ЬагсЬег, 1980, составленный по данным различных авторов.) 

типов растут в тени, чистая скорость ассимиляции у тенелюби¬ 
вых растений бывает выше, чем у светолюбивых. А вот 04 -расте¬ 
ния (к ним относится ряд злаков и двудольных растений — 
особенно из числа растущих в тропиках и в засушливых зонах; 
к таким растениям принадлежат и некоторые важные сельскохо¬ 
зяйственные культуры, например сорго и кукуруза) способны 
увеличивать интенсивность фотосинтеза с возрастанием освещен¬ 
ности при таких значениях последней, каковые намного превос¬ 
ходят все, с чем можно столкнуться в природных условиях 
(рис. 3.3 и 3.5). При таком разнообразии растений по характеру 
реагирования на количество падающего света неудивительно, 
что естественная растительность состоит, как правило, из яру¬ 
сов, образованных растениями, способность которых к утилиза¬ 
ции лучистой энергии соответствует их положению в расти¬ 
тельном покрове. 

Иной раз приходится наблюдать и нечто резко отличающееся 
от описанных выше «стратегических» различий. Бывает, напри¬ 
мер, так, что в процессе роста растения листья его формируют¬ 
ся по-разному — в прямой зависимости от того, при каком 
световом режиме развивался лист или почка, из которой он 
появился. Это нередко приводит к возникновению на одном и 
том же растении «световых» и «теневых» листьев. Световые 
листья обычно меньше по размерам, толще, на единицу их пло¬ 
щади приходится больше клеток, жилкование гуще, хлоропла¬ 
сты в клетках упакованы плотнее, а сухая масса в пересчете на 
единицу площади, как правило, выше. Площадь же теневых 
листьев по отношению к их сухой массе высока; теневые листья 
к тому же часто бывают намного прозрачнее световых. Нижние 
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теневые листья какого-либо дерева, быть может, и не вносят 
особенно заметного вклада в энергетический бюджет несущего 
их растения, но они в состоянии но крайней мере окупить свое 
собственное дыхание — ведь их точкам компенсации соответст- 
ствуют меньшие значения освещенности. 

Стало быть, «тактическое маневрирование» происходит 
обыкновенно не на уровне растения в целом, а на уровне отдель¬ 
ного листа или даже его частей. И все же на такие маневры ухо¬ 
дит время. Для того чтобы сообразно занимаемым им местам 
выросли световые и теневые листья, растение, его почка или 
формирующийся лист должны воспринимать внешние условия и 
реагировать на них, образуя лист, обладающий надлежащим 
строением. Образование нового листа неизбежно сопряжено с 
некоторой задержкой, поэтому растение никак не может преоб¬ 
разиться с быстротой, достаточной, например, для того, чтобы 
поспеть за изменениями освещенности, сопровождающими смену 
пасмурного дня ясным и солнечным. Но вот интенсивность фо¬ 
тосинтеза растение в состоянии изменить с быстротой необычай¬ 
ной— такой, что фотосинтез может ускорить даже пробегающий 
по растению солнечный зайчик. 


3.2.3. Свет как ресурс для популяции 

Индекс листовой поверхности. — Оптимальные значения НЛП, 
которые непрестанно сдвигаются. 

Земледельцу, лесоводу или специалисту по охране природы 
чаще всего важно понимать не столько то, как функционирует 
отдельный лист или отдельное растение, сколько то, как функ¬ 
ционирует целая популяция, сообщество или покрытая расти¬ 
тельностью территория. Листовой полог леса или посевов — это 
«популяция листьев». Всю ее в целом можно охарактеризовать 
величиной, которая называется «индексом листовой поверхно¬ 
сти» (ИЛИ) и представляет собой отношение общей площади 
листьев к площади соответствующего участка почвы. Слияние 
зон пониженной освещенности, создаваемых отдельными слага¬ 
ющими полог листьями, приводит к образованию градиента ос¬ 
вещенности. Форма кривой снижения освещенности в значитель¬ 
ной мере зависит от того, под какими углами расположены 
листья. Когда солнце стоит высоко над горизонтом, внутри по¬ 
лога из листьев, расположенных почти горизонтально (как, 
например, у клевера), освещенность падает очень резко. Напро¬ 
тив, в густой злаковой дернине листья расположены так, что в 
глубину растительного покрова проникает много света — как 
прямого, так и отраженного от листьев (рис. 3.6). 

Растительный покров в большинстве случаев бывает устроен 
так, что входящие в его состав листья скучены: одни купаются 
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в солнечных лучах, другие пребывают в тени. Исключения не 
составляет даже листва чахлых пустынных кустарников. Боль¬ 
шая часть фотосинтетической активности приходится обычно на 
совершенно незатененную часть листового полога, но чем выше 
общая освещенность, тем заметнее вклад, вносимый его нижни¬ 
ми слоями. Все живое, однако, дышит, и если листья окажутся 
слишком низко, дыхание может обогнать фотосинтез. Случись 
такое, чистая скорость ассимиляции у этих листьев будет отри¬ 
цательна и они станут тормозить фиксацию энергии листовым 
пологом в целом. Для популяции растений любого данного вида 
должно, очевидно, существовать оптимальное значение индекса 
листовой поверхности — то, при котором достигается наиболь¬ 
шая скорость фиксации солнечной энергии в пересчете на еди¬ 
ницу площади поверхности почвы. При высоких значениях ИЛП 
наиболее затененные листья и целые растения могут понизить 
ассимиляционный потенциал всего сообщества: в популяции 
растений может оказаться слишком много листьев! Это было 
продемонстрировано классическим опытом Уотсона (АУаізоп, 
1958), удалявшего нижние листья в переуплотненных посадках 
капуты и показавшего, что скорость продуцирования сухого ве¬ 
щества от этого возрастает. 

Хитроумный растениевод, лесничий, а то и хранитель естест¬ 
венного ландшафта, быть может, пожелает поддерживать в сво¬ 
ем хозяйстве оптимальную плотность листового покрова — та¬ 
кую, при которой связывается наибольшее количество солнеч¬ 
ной энергии. Замысел нехитрый, но исполнить его не так-то 
просто. Если принять, что вода и элементы минерального пита¬ 
ния не лимитированы, то оптимальное значение ИЛП популяции 
растений зависит от формы и расположения листьев в листовом 
пологе, от высоты солнца над горизонтом и от интенсивности 
солнечного излучения. Когда Солнце стоит невысоко, лучи его, 
как правило, проникают в толщу листвы не так, как в полдень. 
Еще важнее то, что по мере повышения общей освещенности 
компенсационный уровень обычно все более и более смещается 
в глубину полога. Таким образом, оптимальное для данного 

Рис. 3.6. Смешанный травостой из злаков и ползучего клевера ( ТгЦоІішп 
герепз): вертикальное распределение листовой поверхности и убывание осве¬ 
щенности по мере углубления в толщу листового полога. На рисунках показаны 
значения индекса листовой поверхности (отношения площади поверхности 
листьев к площади соответствующего участка поверхности почвы) для каждо¬ 
го из последовательных вертикальных интервалов (расположенных на различ¬ 
ных высотах над поверхностью почвы). Левые (заштрихованные части диаграмм 
соответствуют клеверу, а правые (незаштрихованные) —злакам. А. Травостой 
с преобладанием клевера. Б. Травостой с преобладанием злаков. Обратите 
внимание на то, как резко падает освещенность в самой верхней части листо¬ 
вого полога клевера (листья там, как правило, расположены горизонтально), 
и на то, как постепенно убывает освещенность по мере углубления в толщу 
злакового травостоя (где листья расположены под большими углами к по¬ 
верхности почвы). (Рисунок из 51егп, БопаЫ, 1962.) 
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Индекс листовой поверхности 


Рис. 3.7. Связь между скоростью роста фитомассы клевера Тгііоііит виЫегга- 
поит и индексом листовой поверхности (ИЛП) при различных интенсивностях 
солнечного света. Обратите внимание на то, что значение индекса листовой 
поверхности, при котором скорость роста фитомассы максимальна, зависит от 
интенсивности света. (Рисунок из Віаск, 1963.) 

растительного покрова значение ИЛП всегда изменяется от 
сезона к сезону, с наступлением каждого нового дня и даже по 
ходу одного-единственного светового дня (рис. 3.7). В результа¬ 
те в большинстве случаев (пожалуй, даже всегда) оказывается 
так, что почти половину своей жизни растительность проводит 
при значении ИЛП, не достигающем оптимума, и еще почти 
половину —при значении ИЛП, превышающем оптимум. И лишь 
на какие-то неуловимые мгновения значение ИЛП становится 
оптимальным. 


3.2.4. Солнечная радиация: некоторые итоги 

Зеленые растения как потребители света в качестве 
ресурса обладают рядом ограничивающих свойств. Описание 
этих свойств можно подытожить следующим образом. 

1. В умеренном климате в течение значительной части года, 
а в засушливом — круглый год поверхность почвы не прикрыта 
листвой, поэтому большая часть солнечного излучения падает 
на оголенные ветви и на обнаженную землю. 

2. На фотосинтетически активный диапазон приходится лишь 
около 44% лучистой энергии Солнца. 

3. Максимальная интенсивность фотосинтеза в листьях дости¬ 
гается, по-видимому, лишь тогда, когда его продукты незамед¬ 
лительно удаляются (направляются в развивающиеся почки, 
клубни и т. д.). Даже при ярком солнечном освещении интенсив¬ 
ность фотосинтеза может не достигать максимума. 
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4. Даже в тех случаях, когда листовой полог развит в полной 
мере и полностью покрывает поверхность почвы, значение индек¬ 
са листовой поверхности редко бывает оптимальным: вовремя 
подогнать число и угол наклона листьев к изменениям освещен¬ 
ности и направления света — дело нелегкое. 

5. Максимальные значения эффективности использования лу¬ 
чистой энергии, известные у растений, составляют 3—4,5%; наб¬ 
людались они в культуре морских микроскопических водорослей 
при сравнительно низких значениях освещенности. В тропиче¬ 
ских лесах соответствующие значения укладываются в интервал 
1—3%, а в лесах умеренного пояса — 0,6—1,2%; в посевах сель¬ 
скохозяйственных культур в умеренном поясе они составляют 
примерно 0,6%. На таких значениях эффективности использова¬ 
ния световых ресурсов и держится энергетика всех экосистем. 

В перечисленных ниже работах роль и значение света как 
ресурса роста и развития растений обсуждаются намного подроб¬ 
нее; эти же работы содержат ссылки на множество разнообраз¬ 
ных литературных источников: ЛѴЬаіІеу, ЛѴЬаіІеу, 1980; Огасе, 
1983; Ріііег, Нау, 1981 и ЬагсЬёг, 1980. Последняя из них содер¬ 
жит обзор большого числа работ, первоначально опубликован¬ 
ных на французском и немецком языках. 

3.3. Неорганические молекулы как ресурсы 

В процесс фотосинтеза непосредственно вовлекаются три ре¬ 
сурса: свет, двуокись углерода и вода, вступающие между собой 
в сложные взаимодействия. Связанная хлорофиллом лучистая 
энергия расходуется на расщепление молекул воды; при этом 
двуокись углерода восстанавливается, а кислород высвобожда¬ 
ется. 


3.3.1. Двуокись углерода 

Доступность С0 2 для всех соседних растений примерно одина¬ 
кова. 

Практически вся используемая при фотосинтезе двуокись 
углерода поступает из атмосферы. Концентрация ее в атмосфер¬ 
ном воздухе претерпевает незначительные колебания вокруг 
значения 0,03% (или 300 млн -1 ); исключение составляет воздух, 
находящийся в непосредственной близости от активно дышащих 
или фотосинтезирующих организмов. Ночью поток двуокиси уг¬ 
лерода в наземных экосистемах направлен вверх — от почвы 
и растительности в атмосферу, а солнечным днем над листовым 
пологом возникает поток двуокиси углерода, направленный вниз. 
Согласно результатам одного исследования, разность между 
концентрациями двуокиси углерода на высотах 48 и 138 см над 
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листовым пологом кукурузного поля ночью составила лишь 2— 
12, а днем — 2—4 млн -1 (\Уп§М, Ьешоп, 1966). Когда интенсив¬ 
ность фотосинтеза достигала максимальных значений, концент¬ 
рация С0 2 в гуще посевов не опускалась ниже примерно 
264 млн -1 ; в лабораторных же условиях кукурузный лист, содер¬ 
жащийся в закрытом сосуде, в состоянии понизить концентра¬ 
цию С0 2 вплоть до 5—10 млн -! . Сказанное позволяет предполо¬ 
жить, что густота листьев в посевах сельскохозяйственных расте¬ 
ний обычно даже не приближается к тому уровню, при котором 
двуокись углерода могла бы стать лимитирующим ресурсом. 
Отмеченное снижение концентрации С0 2 в гуще посевов кукуру¬ 
зы могло понизить максимальную интенсивность фотосинтеза не 
более чем на 12%. 

Двуокись углерода свободно диффундирует в воздухе, и сни¬ 
жение ее количества должно, по всей вероятности, сказываться 
на всех растениях данной популяции в равной мере. Иными 
словами, в этом отношении едва ли мыслим какой-либо реаль¬ 
ный способ обретения одним растением преимуществ перед свои¬ 
ми соседями: углекислоту в свое безраздельное пользование не 
захватишь — это, вообще говоря, ресурс общедоступный. 


3.3.2. Вода 

Потребление воды и обмен веществ у наземных животных .— 
Способы, которыми растения снижают потери воды: раскрытие 
устьиц; особенности строения, снижающие диффузионный гради¬ 
ент; последовательный полиморфизм листьев. — СЛМ-метабо- 
лизм. — С А -растения. — Поглощение воды.—Почва как резер¬ 
вуар: полевая влагоемкость и влажность устойчивого завяда- 
ния. — Поглощение воды корнями растений. — Распределение 
воды в почве. — Зондирование почвы корнями и поглощение во¬ 
ды. — Корни как «приспособленцы». 

Количество воды, используемой при фотосинтезе, ничтожно 
по сравнению с тем ее количеством, что проходит через организм 
растения в процессе фотосинтеза. В процессе эволюции ни одно¬ 
му организму не удалось обзавестись мембраной, которая про¬ 
пускала бы С0 2 , но не пропускала бы водяного пара (дело в 
том, что молекула Н 2 0 меньше молекулы С0 2 ). Поэтому всякий 
наземный организм, получающий двуокись углерода из атмосфе¬ 
ры (или отдающий ее в атмосферу), одновременно неизбежно 
теряет воду. Если температура листа превышает температуру 
воздуха, то, поглощая С0 2 , растение теряет воду даже тогда, 
когда воздух насыщен водяным паром. 

Необходимым условием протекания обменных процессов 
в организме является его обводнение: вода — это та среда, в ко¬ 
торой протекают соответствующие химические реакции. Ни одно 
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живое существо не застраховано от потерь воды, и поэтому 
ее запас, находящийся в организме, нуждается в постоянном 
пополнении. Наземные животные в большинстве своем попросту 
пьют воду и (или) получают ее с поедаемой ими пищей. Некото¬ 
рое количество воды образуется в результате метаболической 
трансформации веществ, содержащихся в организме или посту¬ 
пающих с пищей; известны исключительные случаи, когда жи¬ 
вотные, обитающие в засушливых районах, получают таким; 
путем (особенно в результате метаболизма жиров) всю потреб¬ 
ляемую ими воду. В условиях засушливого климата «метаболи¬ 
ческая вода», образующаяся при окислении жиров, возможно,, 
вносит также существенный вклад в водный баланс некоторых 
семян. 

Степень доступности и близость мелких водоемов иной раз 
налагает непреодолимые ограничения на распространение и чис¬ 
ленность зависящих от источника питьевой воды сухопутных 
животных. Нагрузка, которой подвергают тот или иной участок 
травостоя травоядные животные, зависит подчас от расстояния 
до ближайшей лужи; это приводит к тому, что вблизи водоис¬ 
точника возникает явный перевыпас, а поодаль от него — недо- 
выпас. Гудоллом (Оообаіі, 1967) предложены изящные модели 1 
этого явления. 

У наземных растений физиологические компромиссы, диктуе¬ 
мые необходимостью сбережения воды, особенно сложны: дела 
не только в том, что при поглощении двуокиси углерода всякий 
раз теряется вода, но еще и в том, что растение прикреплено с 
помощью корней на одном месте и на поиски воды в отличие от 
большинства животных отправиться не может. 

Чтобы поглощать С0 2 , зеленому растению приходится терять 
воду; есть, однако, способы органических потерь с минимальным 
ущербом для ассимиляции углерода. Основных способов пять. 

1. Относительная «водонепроницаемость» надземных частей 
растения, нарушаемая лишь во время контролируемых проме¬ 
жутков активного фотосинтеза, может обеспечиваться благода¬ 
ря определенным ритмам раскрытия и закрытия устьиц («листо¬ 
вых пор»). Ритмы эти бывают суточными; впрочем, иногда своим 
поведением устьица немедленно реагируют на степень обеспе¬ 
ченности растения водой. Случается, что движения листовых пор- 
вызываются непосредственно условиями, складывающимися близ 
поверхности самого листа; растение в таких случаях реагирует 
на опасность иссушения именно там и именно тогда, где и когда 
такая опасность впервые возникает и воспринимается растением. 

Число устьиц, приходящихся на единицу площади листа, 
обычно оказывается наибольшим у тех растений, которые часто' 
подвергаются воздействию засухи; у этих же растений поверх¬ 
ность листьев бывает покрыта толстой кутикулой, способствую¬ 
щей снижению потерь воды. Все это приводит к максимальному 
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облегчению водо- и газообмена во время протекания фотосинте¬ 
за, а в остальное время — напротив, к повышению водонепрони¬ 
цаемости растения. Так, например, незатененные световые 
листья дерева обычно отличаются от теневых листьев того же 
дерева большей плотностью расположения устьиц и более тол¬ 
стой кутикулой. 

2. Морфологические особенности листьев, такие, как волоски, 
погруженные устьица и сосредоточение устьиц на небольших 
обособленных участках нижней поверхности листа, делают пере¬ 
пад концентраций по пути диффузии водяного пара от влажных 
стенок мезофилльных клеток к толще окружающего воздуха 
менее резким, тем самым замедляя потерю воды. При этом, од¬ 
нако, те же особенности строения понижают и диффузионный 
градиент концентрации СОз и соответственно скорость его поступ¬ 
ления в организм растения. В отличие от степени раскрытия 
устьиц эти детали строения не могут видоизменяться ни поми¬ 
нутно, ни день ото дня; они просто-напросто замедляют и отдачу 
воды, и фотосинтез. Впрочем, в некоторых случаях листья, по¬ 
крытые достаточно толстым слоем воска или сильно опушен¬ 
ные, отражают несколько большую часть излучения, лежащего 
за пределами диапазона ФАР, что приводит к некоторому сни¬ 
жению температуры листа и соответственно замедлению испаре¬ 
ния воды. 

3. У некоторых растений в разные сезоны образуются совер¬ 
шенно различные по строению листья, со сменой сезона всякий 
раз опадающие. Например, в то время года, когда воды в почве 
предостаточно, некоторые кустарники пустынь в Израиле (в ча¬ 
стности, Теисгіит роііит) образуют сильно рассеченные листья 
с тонкой кутикулой; с наступлением же более засушливого 
сезона эти листья сменяются другими — мелкими кожистыми 
нерассеченными, а эти листья, опадая в спою очередь, подчас 
оставляют на растении лишь зеленые колючки да шипы (ОгзЬап, 
1963). В листовом пологе, образуемом такими растениями, име¬ 
ет место последовательный (т. е. реализуемый не одновременно, 
а по ходу вегетационного сезона) полиморфизм: листья одного 
типа сменяются листьями другого типа — менее активными фото¬ 
синтетически, но и менее водопроницаемыми. 

4. Процесс поглощения растением двуокиси углерода иногда 
бывает отделен от самого фотосинтеза. Достигается это тем, 
что ночью устьица остаются открытыми (и впускают С0 2 ), а 
днем закрываются. Растения, обладающие такой особенностью, 
называют САМ-растениями 1 , потому что процесс этот был впер¬ 
вые обнаружен у растений из семейства толстянковых (Сгаззи- 
Іасеае) и потому что поглощенная растением С0 2 в ходе этого 


1 САМ — от Сгаззиіасеае Асісі МеІаЬоІізш (кислотный метаболизм тол¬ 
стянковых). — Прим. ред. 
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Таблица 3.1. Примеры растений с фотосинтетическими системами Сз-, С 4 - 
и САМ-типов. Наиболее полный перечень видов растений с различными фо- 
тосинтетическнми системами приведен Эвансом (Еѵапз, 1971) 


Типичные Сг-растения 

ТгШсипг ѵиіцаге (пшеница), Зесаіе сегеаіе (рожь), Ьоііит регеппе (плевел 
многолетний), йасіуііз ціощегаіа (ежа сборная), Ѵісіа }аЬа (горошек бобо¬ 
вый), Рказеоіиз тиіЩІогиз (фасоль многоцветковая), Тгцоііит герепз (клевер 
ползучий), Месіісадо заііѵа (люцерна посевная). 

Все виды родов Сіиегсиз (дуб), Радиз (бук), Веіиіа (береза), Ріпиз (сосна). 
Типичные С^-растения 

Хеа пгауз (кукуруза), Засскагипг оЦісіпаІе (сахарный тростник), Рапісипг ті- 
Ііасеит (просо южное), Зог§Нипг ѵиі&аге (сорго), Ескіпоскіоа сгиз-цаШ (ежов- 
иик, петушье просо), Зеіагіа ііаііса (щетинник итальянский). 

Многие виды семейства амарантовых (АгпагапШасеае), а также портулако¬ 
вые (Рогіиіасасеае) и маревые (СЬепоросІіасеае). 

Типичные САМ-растения 

Ескіпосасіиз }епс11егі, Регосасіиз асапікоійез и Орипііа роіуасапіка (все — пу¬ 
стынные суккуленты), Тіііапйзіа гесигѵаіа (эпифит) 

Растения «смешанных» родов (в состав некоторых родов входят как С 3 -, 
так и С 4 -виды) 

ЕиркогЫа тасиіаіа (С 4 ), Е. согоііаіа (С 3 ), Сурегиз гоіипйиз (С 4 ), С. раругиз 
(С 3 ), Аігіріех гозеа (С 4 ) и А. казіаіа (С 3 ). 


процесса накапливается в составе органических кислот. Дву¬ 
окись углерода, связанная в темноте, включается в последова¬ 
тельность фотосинтетических реакций днем, когда устьица за¬ 
крыты. Осуществление этого процесса, судя по всему, представ¬ 
ляет собой высокоэффективный способ экономии воды, но за 
ним, по-видимому, скрываются какие-то издержки. САМ-расте- 
ниям не суждено «унаследовать землю» — они, вообще говоря, 
остаются приуроченными к засушливым и, как правило, откры¬ 
тым местообитаниям. Впрочем, к настоящему времени САМ- 
метаболизм обнаружен не только у толстянковых, но и у расте¬ 
ний самых разнообразных семейств. 

5. Диффузионный градиент концентрации СОг, ведущий из 
воздуха внутрь листа, можно сделать резче, чем градиент кон¬ 
центрации водяного пара, ведущий из листа в окружающий 
воздух. Именно так обстоит дело у так называемых С 4 -р астений 
(название происходит оттого, что первым этапом ассимиляции 
С0 2 этими растениями является включение ее в состав четырех¬ 
углеродных карбоновых кислот). Некоторые характерные пред¬ 
ставители С 3 -, С 4 - и САМ-растений перечислены в таблице 3.1. 
У Сграстений процесс ферментативной фиксации С0 2 приводит 
к снижению ее концентрации внутри листа до гораздо более 
низких значений, чем у С 3 -растений (гораздо более обычных). 
Скорость выделения водяного пара от этого не изменяется, а 
скорость диффузии С0 2 внутрь листа возрастает. По эффектив- 
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ности использования воды (т. е. по количеству связанного угле¬ 
рода, приходящегося на единицу израсходованной при транспи¬ 
рации воды) С 4 -растения могут превосходить Сз-растения в два 
раза. 

И опять уместен вопрос: отчего же растениям типа С 4 , столь 
эффективно использующим воду, не удалось занять доминирую¬ 
щего положения в растительном мире? На сей раз, однако, про¬ 
тивостоящие выгодам издержки весьма очевидны. Для С 4 -фото- 
синтеза характерна высокая компенсационная точка, и при 
низких значениях освещенности такой фотосинтез неэффективен; 
поэтому С 4 -растения плохо растут в тени. Кроме того, темпера¬ 
турные оптимумы для роста С 4 -растений выше, чем Сз-растений, 
и большая часть С 4 -растений растет в засушливых областях или 
в тропиках. Те немногие С 4 -растения, которые достигают уме¬ 
ренных широт (например, Зрагііпа зрр.), встречаются в морских 
либо иных обогащенных солями местообитаниях, т. е. там, где 
осмотические условия могут предоставлять растениям, эффек¬ 
тивно использующим воду, особые преимущества. Быть может, 
самая замечательная особенность С 4 -растений состоит в том, что 
высокая эффективность использования воды, судя по всему, слу¬ 
жит у них не для ускоренного роста побегов, а для того, чтобы 
направлять большую, чем у Сз-растений, часть пластических 
ресурсов на формирование корневой системы (как правило, хо¬ 
рошо развитой). Это обстоятельство, по-видимому, косвенно 
указывает на то, что сама по себе скорость ассимиляции угле¬ 
рода не принадлежит к числу основных факторов, лимитирую¬ 
щих рост этих растений, и что куда более важную роль играет 
нехватка воды и(или) элементов минерального питания. 

Водный и углекислотный балансы надземных частей расте¬ 
ния тесно связаны между собой, но под поверхностью почвы 
С0 2 как ресурс не играет никакой роли. Наземное растение 
может получать воду непосредственно из орошающего его дождя 
или из оседающей на нем росы; вода при этом всасывается че¬ 
рез поверхность листьев. Значение такого способа получения 
воды, по-видимому, все же невелико. Большая часть используе¬ 
мых наземными растениями водных ресурсов находится в почве, 
служащей их резервуаром. Вода поступает в этот резервуар с 
дождем или при таянии снега и проникает в почвенные поры. 
Проникновение воды в почву отнюдь не означает того, что она 
стала доступна растениям. Дальнейшая судьба почвенной влаги 
зависит от размеров пор, в которых вода вопреки земному при¬ 
тяжению может удерживаться капиллярными силами. Если эти 
поры широки (как в песчаной почве), то значительная часть 
воды обычно уходит: она просачивается сквозь толщу почвы, 
пока не встретит какое-либо препятствие, и либо пополняет за¬ 
пасы грунтовых вод, поднимая их уровень, либо безвозвратно 
стекает в ручьи и реки. Приходящееся на единицу объема (или 
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Рис. 3.8. Вода в почве. Показано соотношение между тремя характеристика¬ 
ми статуса почвенной влаги: 1) рР —силой, с которой вода удерживается 
в порах (выражаемой величиной логарифма высоты водяного столба (в см), 
который могут поддерживать в почве капиллярные силы); 2) той же самой 
силой, выражаемой давлением водяного столба в атмосферах или барах; 
3) диаметром почвенных пор, остающихся заполненными водой. Рисунок дает 
возможность сравнить размеры заполненных водой пор с размерами корешков, 
корневых волосков и бактериальных клеток 

массы) почвы количество воды, удерживаемой в почвенных по¬ 
рах вопреки силе тяжести, называется «полевой влагоемкостью» 
почвы. Это не что иное, как верхний предел содержания влаги 
в свободно дренируемой почве. Есть еще и нижний предел «по¬ 
лезного» вл а го содержа ни я почвы: если оно опускается ниже 
этого предела, то растения уже не в состоянии использовать 
почвенную влагу в качестве ресурса для роста (рис. 3.8). Высота 
этого нижнего предела предопределяется способностью расте¬ 
ний развивать всасывающее усилие, необходимое для извлече¬ 
ния воды из все более и более узких почвенных пор; предел 
этот именуется «влажностью устойчивого завядания»: это такое 
содержание влаги в почве, при котором растения, имеющие воз¬ 
можность медленно испарять воду, обычно впадают в состояние 
устойчивого завядания, от которого они уже не могут оправить¬ 
ся. Растения различных видов не очень сильно различаются по 
величинам влажности устойчивого завядания. Вещества, раство¬ 
ренные в почвенной воде, добавляют к капиллярным силам, 
которые приходится преодолевать растению при всасывании 
воды, еще и силы осмотические. В засоленных почвах засушли¬ 
вых областей эти силы приобретают особенно большое значение. 
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В таких местностях поток почвенной влаги направлен в основ¬ 
ном вверх — из почвы в атмосферу; при этом на поверхность 
поднимаются и соли, что приводит к возникновению «осмоти¬ 
чески летальных» солончаков. 

Хищник может схватить жертву, преследуя ее, а может и 
дождаться ее в засаде, как сидящий в своей паутине паук. 
Аналогию с этими двумя процессами можно усмотреть в том, 
как корни растения добывают воду и биогенные элементы. Бы¬ 
вает так, что вода просачивается через почву навстречу корню, 
но бывает и так, что через почву навстречу воде прорастает 
корень. Поглощая воду из прилегающих к его поверхности поч¬ 
венных пор, корень создает вокруг себя зону пониженной увлаж¬ 
ненности. В результате этого между соседними объемами почвы, 
соединенными многочисленными порами, возникает градиент 
потенциалов почвенной влаги. Вода перемещается по капилля¬ 
рам вдоль возникающего градиента в зоны пониженной увлаж¬ 
ненности, пополняя тем самым запасы влаги, которая может 
быть поглощена корнями. 

Этот простой процесс значительно осложняется следующим 
обстоятельством: чем сильнее обезвожен прикорневой объем 
почвы, тем труднее воду всасывать. Начиная поглощать почвен¬ 
ную влагу, корень поначалу высасывает ее из самых широких 
пор, потому что она удерживается в них самыми слабыми ка¬ 
пиллярными силами. Водой остаются заполненными лишь более 
узкие и к тому же более извилистые капилляры; вода может 
поступать в корень только из них, и всасывание, таким образом, 
затрудняется. Так что если корень вытягивает почвенную влагу 
очень быстро, то зона пониженной ресурсообеспеченности (т. е. 
увлажненности) становится выраженной очень отчетливо, а вода 
из такой зоны может поступать в корень лишь с очень неболь¬ 
шой скоростью. Поэтому растения, быстро испаряющие воду, 
подчас увядают даже на обильно увлажненной почве. В таком 
случае существенными факторами, определяющими доступ рас¬ 
тения к содержащейся в «почвенном резервуаре» воде, стано¬ 
вятся разветвленность пронизывающей почву корневой системы, 
ее густота и обилие мелких корешков. Чем гуще оплетающая 
данный объем почвы сеть корешков, тем короче путь, который 
приходится преодолевать воде. 

Вода, поступающая на поверхность почвы с дождем или при 
таянии снега, распределяется по ее толще неравномерно. Сна¬ 
чала, как правило, до значения, соответствующего полевой 
влагоемкости, увлажняется лишь верхний слой, а уж затем по 
мере дальнейшего выпадения осадков граница этого насыщенно¬ 
го влагой слоя смещается все ниже и ниже в глубь почвы (рис. 
3.9). Сказанное означает, что различным частям корневой си¬ 
стемы одного и того же растения порой приходится всасывать 
воду, удерживаемую совершенно различными по величине ка- 
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Рис. 3.9. Скорость проникновения ограниченного объема воды в толщу сухой 
суглинистой почвы. (По Киввеіі, 1973.) 

пиллярными силами. В засушливых районах, где осадки выпа¬ 
дают в виде нечастых и непродолжительных ливней, приповерх¬ 
ностный слой может при этом насытиться влагой {до значения 
полевой влагоемкости), тогда как влажность более глубоких 
горизонтов может оставаться на точке завядания или быть еще 
ниже. В этом таится опасность, угрожающая существованию 
проростка: после дождя во влажном приповерхностном слое 
семя может прорасти, но под этим слоем лежит слой почвы, 
который не в состоянии обеспечить проросток водными ресурса¬ 
ми, необходимыми для его дальнейшего роста. У встречающихся 
в таких местах растений можно обнаружить множество разно¬ 
образных физиологических механизмов «прерывания покоя», 
предохраняющих их от слишком быстрого реагирования на не¬ 
достаточно обильный дождь. 

Корни растений в большинстве своем обладают особенностя¬ 
ми, наделяющими их свойствами «разведчиков». Корни сначала 
растут в длину, а уж затем дают боковые отростки (побеги же 
сначала образуют зачатки листьев, а уж затем удлиняются); 
благодаря этому свойству корней эксплуатации почвенных 
ресурсов предшествует их разведка. Боковые корни обычно 
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Рис. ЗЛО. Корневые системы растений типичной короткотравной прерии по 
истечении ряда лет со средним количеством осадков (Хейз, Канзас). А1 — 
АІІіопіа Ііпеагіз ; Ар — АгізШа ригригеа-, Арз — АтЬгозіа рзйозІасНуа; Вд — 
ВисНІое йасіуіоійез ; — Воиіеіоиа §гасШз\ К & — Кикпіа діиііпоза; Ц — 

Вудосіезтіа }ипсеа\ Мс — Маіѵазігит соссіпеит\ РІ — Рзогаііа Іепиі{Іога; 
8т — 8оШа@о тоШз\ 8з — 8‘ійегапіНиз зріпиіозиз. (Рисунок из АІЬегІзоп, 
1937 и \Ѵеаѵег, АІЬегІзоп, 1943.) 

развиваются так, что они растут в различных направлениях от 
основного; от этих первичных корней в различных же направле¬ 
ниях разрастаются вторичные, а от вторичных — третичные. Эти 
правила роста как бы направляют зондирование данного объема 
почвы; эти же правила снижают вероятность того, что два от¬ 
ветвления одного и того же корня будут эксплуатировать одну 
и ту же частицу почвы и проникнут в порождаемую «партне¬ 
ром» зону пониженной ресурсообеспеченности. 

Корневая система, которую растение формирует в начале 
жизни, может предопределить его восприимчивость к событиям, 
которые произойдут в дальнейшем. У многих растений, которые 
непосредственно после прорастания оказываются подтоплены 
водой, развивается поверхностная корневая система: ее прора- 
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стание вглубь, в анаэробные водо¬ 
насыщенные почвенные горизонты, 
притормаживается. Несколько поз¬ 
же по ходу вегетационного сезона, 
когда воды уже недостает, те же 
самые растения могут пострадать 
от засухи, потому что их корни 
проникли недостаточно глубоко. 
В местообитаниях, куда вода посту¬ 
пает главным образом в виде вы¬ 
падающих на сухую почву эпизоди¬ 
ческих ливней, проростку, морфоге¬ 
нетическая программа которого 
смолоду направляет его ресурсы на 
формирование глубокого стержне¬ 
вого корня, последующие ливни 
принесут мало пользы. Напротив, 
там, где «почвенный резервуар» на 
всю глубину наполняется обильны¬ 
ми весенними дождями, сменяющи¬ 
мися продолжительной засухой, 
программа развития, предусматрива¬ 
ющая раннее формирование стерж¬ 
невого корня, может обеспечить рас¬ 
тению непрерывный доступ к воде. 

Между «программами развития» 
корней различных растений можно, 
конечно, усмотреть явные различия 
(рис. ЗЛО), причем некоторые из 
них играют большую роль в под¬ 
держании «соответствия между ор¬ 
ганизмом и средой»; но все же 
именно способность корневой систе¬ 
мы «ломать» жесткие программы и 
приноравливаться к возникающим 
условиям превращает ее в эффек¬ 
тивное орудие эксплуатации почвен¬ 
ных ресурсов. 

Корни пронизывают среду, в ко¬ 
торой они сталкиваются с различ¬ 



Рис. 3.11. Корневая система, об¬ 
разованная растением пшеницы 
по мере прорастания корней 
сквозь толщу песчаной почвы, 
содержавшей прослойку глины. 
Обратите внимание, как чутко 
отзывается развитие корня иа 
те сугубо местные условия, 
в которые он попадает. (Рису¬ 
нок предоставлен 3. V. Ьаке.) 


ными препятствиями и с неоднородностью почвы — участ¬ 
ками с различным содержанием биогенных элементов и воды. 
Пространственный масштаб такой неоднородности примерно 
совпадает с диаметром самого корня. Преодолев еще сантиметр, 
растущий корень может наткнуться на валун, скопление гальки 
и песчинок, на отмерший корень или на мертвого разлагающегося 
червя. Он может прорасти сквозь слои мелкопористой глинистой 
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почвы и сквозь слои суглинка или песка с гораздо более крупны¬ 
ми порами (рис. 3.11). Проходя через неоднородную почву (а 
«с точки зрения корня» всякая почва неоднородна), корень 
реагирует на встречающиеся препятствия, обильно ветвясь в 
зонах, из которых можно извлечь ресурсы, и почти не давая 
ответвлений в наименее благоприятных участках. Наличие у 
корня такой способности определяется способностью каждого 
отдельного корешка очень чутко реагировать на встречаемые 
им условия сугубо местного характера. Известен поразительный 
пример: однажды наблюдалось проникновение корневой систе¬ 
мы дерева в разлагавшийся в торфяном болоте человеческий 
труп. Внутри изобиловавшего питательными веществами трупа 
корни ветвились и корневая система приобрела очертания че¬ 
ловеческого тела. 

Военную аналогию со стратегией и тактикой можно распро¬ 
странить и на сопоставление корня с побегом. Развитие побега 
подчинено жесткому стратегическому (генотипическому) конт¬ 
ролю, допускающему лишь незначительные тактические модифи¬ 
кации (длины междоузлий, углов ветвления, формы^и размеров 
листьев). Стратегический контроль над корневой системой 
ослаблен и допускает величайшую свободу тактического (фено¬ 
типического) реагирования на условия существования в неодно¬ 
родной, в высшей степени непредсказуемой и неупорядоченной 
среде. 

Подробно вопрос о роли воды в континууме «почва расте¬ 
ние— атмосфера» разбирается Пассиурой (РаззІоига, 1983). 


3.3.3. Элементы минерального питания 

Все зеленые растения нуждаются в одних и тех же «незамени¬ 
мых» элементах, но не обязательно в одних и тех же соотноше¬ 
ниях. — И вода, и минеральные соли обладают свойствами 
ресурсов и в этом качестве могут между собой взаимодейство¬ 
вать. — План строения корня предопределяет доступ к мине¬ 
ральным ресурсам почвы. — «Усвояемые» минеральные ресур¬ 
сы — это «смещенная выборка» из набора минеральных ресур¬ 
сов, имеющихся в почве. — Микориза. 

Чтобы выросло растение, требуются не только свет, двуокись 
углерода и вода. Нужны еще минеральные ресурсы. К числу 
минеральных ресурсов, которые растению приходится извлекать 
из почвы (а если это растение водное, то из окружающей его 
воды), принадлежат макроэлементы (необходимые в сравни¬ 
тельно больших количествах)—азот (Й), фосфор (Р),сера (5), 
калий (К), кальций (Са), магний (М§), железо (Ре), а также 
многочисленные микроэлементы — марганец (Мп), цинк (2п), 
медь (Си) и бор (В) (рис. 3.12). (Многие из этих элементов 



Рис. 3.12. Периодическая 
система элементов. Раз¬ 
личной штриховкой вы¬ 
делены элементы, лред- 
ставляющие собой необ¬ 
ходимые для жизнедея¬ 
тельности различных ор¬ 
ганизмов ресурсы. 


ЭЛЕМЕНТЫ. НЕОБХОДИМЫЕ БОЛЬШИНСТВУ 
ОРГАНИЗМОВ 

1. Необходимы асѳѵ живым существам 

2. Необходимы животным БйЗЗ 


ЭЛЕМЕНТЫ. НЕОБХОДИМЫЕ ОРГАНИЗМАМ 8ПОЛ8Ё 
ОПРЕДЕЛЕННЫХ ГРУПП 

1. бор “ необходим некоторым сосудистым растением и водорослям 

2. Хром - по-видимому, необходим высшим животным 

3. Кобальт - необходим жвачным животным и азот фиксирующим 
растениям из семейства бобовых 

4. Фтор - способствует формированию костей и зубов 

5. Иод - необходим высшим животным 

6. Селем - необходим некоторым высшим животным (?) 

8. Ванадий - необходим оболочникам, иглокожим и некоторым 
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необходимы также и животным, но животные чаще всего полу¬ 
чают их не с неорганическими веществами, а с органическими 
соединениями, входящими в состав пищи.) Растения некоторых 
групп характеризуются особыми потребностями. Например, не¬ 
которым папоротникам я качестве элемента минерального пита¬ 
ния совершенно необходим алюминий, диатомовым водорос¬ 
лям—кремний, а некоторым планктонным водорослям — селен. 
Для формирования мутуалистической ассоциации между бобо¬ 
выми растениями и азотфиксирующими бактериями их корневых 
клубеньков нужен кобальт. 

Зеленые растения получают минеральные ресурсы не все ра¬ 
зом, а по отдельности. Каждый из элементов проникает в рас¬ 
тение в виде ионов или в составе каких-либо молекул независимо 
от других элементов; каждый из них обладает своими особенно¬ 
стями, определяющими его поглощение почвой и его диффузию 
в ней и тем самым влияющими на его доступность растению 
еще до того, как на поверхности мембраны корневого волоска 
произойдет тот или иной селективный процесс поглощения. 

Все зеленые растения нуждаются во всех «незаменимых» 
элементах, перечисленных на рис. 3.12, и поэтому возможность 
специализации различных растений по различным ресурсам (как 
это бывает у животных) отсутствует. Однако растения различ¬ 
ных видов используют минеральные ресурсы в разных соотно¬ 
шениях. Ткани растений различных видов и различные части 
одного и того же растения подчас разительно отличаются по 
своему минеральному составу (рис. 3.13). Различия эти могут 
играть важную роль в приуроченности определенных растений 
к вполне определенным типам почв. 

Многое из того, что утверждалось о воде как о ресурсе и о 
корнях как орудиях извлечения этого ресурса, в равной мере 
приложимо и к минеральным солям. Как и вода, минеральные 
ресурсы могут быть распределены в толще почвы неравномерно; 
сможет ли растение пробиться к этим ресурсам и воспользовать¬ 
ся ими — это, как правило, зависит отчасти от запрограммиро¬ 
ванной стратегии (от генотипических инструкций) развития кор¬ 
ня, предопределяющей режим эксплуатации ресурса в самых 
общих чертах, а отчасти от способности корня реагировать на 
наличие ресурсов в непосредственно прилегающем к нему не¬ 
большом участке почвы. При поглощении минеральных ресурсов, 
как и при поглощении воды, не только корень растет навстречу 
ресурсу, но и ресурс продвигается к корню. 


Рис. 3.13. А. Относительное содержание различных минеральных элементов 
в растениях четырех различных видов из Брукхейвенского леса (Нью-Йорк); 
данные относятся к растениям в целом. Б. Относительное содержание ряда 
минеральных элементов в различных тканях белого дуба ( С}иегсиз аІЬа) из 
Брукхейвенского леса. (По данным \Ѵоо<і\ѵеІ1 еі аі., 1975.) 
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Между минеральными веществами почвы и водой как ресур¬ 
сами для роста растений существует не только значительное 
сходство, но и сильные взаимодействия. Корни не будут прора¬ 
стать в участки почвы, не содержащие доступной для них воды, 
и биогенные элементы, содержащиеся в этих участках, обычно 
не используются. Растения, лишенные «незаменимых» минераль¬ 
ных элементов, растут хуже и могут оказаться не в состоянии 
достигнуть тех участков почвы, где содержится доступная для 
них вода. Такого же рода взаимодействия имеют место и между 
различными минеральными ресурсами. У растения, испытываю¬ 
щего азотное голодание, плохо растут корни, и ему, быть может, 
не удастся «подкормиться» в тех участках почвы, где содержатся 
усвояемые фосфаты, а то и азот. 

Между поглощением из почвы воды и минеральных веществ 
существуют сильные взаимодействия, но по-настоящему жест¬ 
кая корреляция между ними имеет место лишь при поглощении 
нитратов. Из всех основных элементов минерального питания 
растений азот в форме нитрат-ионов (ІМОз - ) перемещается в 
почвенных растворах наиболее беспрепятственно; эти ионы 
переносятся к поверхности корня общим потоком воды через 
капилляры. Нитрат-ионы обычно поступают к корню отовсюду, 
откуда поступает и вода. Вода же быстрее всего поступает к 
корню в почве, насыщенной водой до (или почти до) значения 
полевой влагоемкости, а также в крупнопористой почве. Стало 
быть, именно в этих условиях наибольшей подвижностью будут 
обладать и нитраты. Зоны пониженной ресурсообеспеченности 
(ЗПР) по нитратам бывают при этом весьма обширными, а гра¬ 
диенты концентраций нитратов вокруг корней — небольшими. 
Большие размеры ЗПР повышают вероятность перекрывания 
ЗПР, порождаемых отдельными корнями. При этом может воз¬ 
никать конкуренция (даже между корнями одного и того же 
растения): в самом деле, истощение ресурса одним органом 
начинает сказываться на другом органе лишь тогда, когда они 
приступают к эксплуатации ресурсов, доступных обоим, т. е. 
когда их ЗПР перекрываются. Чем ниже содержание доступной 
воды в почве, тем медленнее перемещается она к корням и тем 
медленнее поступают к поверхности корня нитрат-ионы. ЗПР 
при этом становятся меньше, а степень их перекрывания снижа¬ 
ется. Таким образом, если воды недостает, то снижается и веро¬ 
ятность того, что между корнями возникнет конкуренция за 
нитраты. 

Значение концепции «зон пониженной ресурсообеспеченно¬ 
сти» состоит не только в том, что она помогает представить, ка¬ 
ким образом один организм влияет на ресурсы, доступные 
другому организму, но и в том, что она способствует понима¬ 
нию того, как на поглощение этих ресурсов влияет план строе¬ 
ния корневой системы. Если растение растет на такой почве, где 
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Фото 1. Радиоавтографические изображения почвы, на которой выращивались 
сеянцы горчицы. Почва была удобрена фосфатами, меченными радионуклидом 
32 Р; те зоны, в которых в результате жизнедеятельности корней концентрация 
фосфатов понизилась, отчетливо выделяются в виде светлых полос и пятен. 
{По Ыуе, Тіпкег, 1977.) 


к поверхности корня беспрепятственно перемещается вода, то с 
водой обычно без труда перемещаются и легкорастворимые 
минеральные вещества. Наиболее эффективно поглощать их в 
таком случае будет охватывающая большой объем почвы, но не 
слишком разветвленная корневая система. Чем затруднительнее 
перемещение почвенной воды, тем меньше размеры зон пони¬ 
женной ресурсообеспеченности и тем больший смысл приобре¬ 
тает не экстенсивное, а интенсивное зондирование почвы. 

То, что корневая система имеет доступ к почвенному раство¬ 
ру минеральных веществ, еще не означает того, что все мине¬ 
ральные вещества доступны ей в равной мере. Минеральный 
состав почвенного раствора, движущегося через почвенные поры 
к поверхности корня, не вполне соответствует общему минераль¬ 
ному составу почвы. Происходит это оттого, что различные 
неорганические ионы удерживаются в почве различными сила¬ 
ми. В плодородной обрабатываемой почве такие ионы, как ионы 
кальция, натрия и нитрат-ионы, порой поступают к поверхности 
корня быстрее, чем они накапливаются в растении. Концентра¬ 
ции же фосфатов и калия в почвенном растворе, напротив, часто 
оказываются намного ниже потребностей растения. Фосфаты 






















142 


Ч. 1. Организмы 


связываются несущими ионы кальция, алюминия и железа по¬ 
верхностями почвенных коллоидов. Скорость, с которой фосфат- 
ионы переходят в почвенный раствор, зависит, следовательно, от 
а) скорости, с которой корень удаляет их из почвенного раство¬ 
ра, и б) скорости пополнения запаса растворенных фосфатов 
за счет высвобождения из коллоидов и диффузии. Основной 
фактор, определяющий размеры ЗПР по ионам, связываемым 
на поверхности почвенных частиц, — это скорость диффузии. 
В разбавленных растворах порядок величины коэффициентов 
диффузии неадсорбируемых анионов (таких, как нитрат-ионы) 
составляет ІО -5 см 2 -с -1 , а порядок величины коэффициентов 
диффузии таких катионов, как катионы кальция, магния, аммо¬ 
ния и калия, равен ІО -7 см 2 -с -1 . Для сильно адсорбируемых 
анионов (таких, как фосфат-ионы) он составляет всего-навсего 
ІО" 9 см2.С" 1 . 

ЗПР по ресурсам, подобным фосфатам (которые в основной 
своей массе не переносятся общим током воды через почву и 
коэффициенты диффузии которых низки), обычно невелики (фо¬ 
то 1); корни или корневые волоски используют общий запас 
ресурсов (т. е. конкурируют) лишь в том случае, если они рас¬ 
положены очень близко один от другого. Подсчитано, что более 
90% фосфатов, поглощенных корневым волоском в течение 
четырех суток, происходят, как правило, из прилегающего к 
поверхности волоска слоя почвы толщиной 0,1 мм. Таким обра¬ 
зом, два корня по истечении четырех суток воспользуются одним 
и тем же запасом фосфатов только в том случае, если они уда¬ 
лены один от другого менее чем на 0,2 мм. При недостатке фос¬ 
фатов возможность их всасывания обычно резко повышается 
благодаря обильному ветвлению корня и в особенности благо¬ 
даря его «продолжению» корневыми волосками и мицелием 
гриба, образующим микоризу. К поглощению других, более под¬ 
вижных биогенных элементов все это отношения не имеет. До¬ 
ступ к нитратам обычно в наибольшей степени облегчает мощ¬ 
ная, широко разрастающаяся и слабо разветвленная корневая 
система, тогда как небольшая и сильно разветвленная корневая 
система чаще всего максимально облегчает доступ к фосфатам 
(Ыуе, Тіпкег, 1977). По этой причине растения с различными по 
форме и строению корневыми системами переносят различные 
концентрации минеральных ресурсов почвы, а также в различ¬ 
ной степени истощают различные минеральные ресурсы. Все это- 
может играть огромную роль в качестве фактора, способствую¬ 
щего сосуществованию в пределах одной и той же территории 
целого ряда различных растений (гл. 7 и 18). 

Разделы настоящей главы, касающиеся водных и минераль¬ 
ных ресурсов почвы, написаны в предположении, что растения 
обладают корнями. На самом же деле у большинства растений 
корней нет — у них есть микориза. Микориза — это ассоциация 
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грибного мицелия и ткани корня, обладающая ресурсопоглоти- 
Тельными свойствами, резко отличающимися от аналогичных 
свойств, наблюдаемых в лабораторных опытах у «стерильных» 
корней. Свойства микоризы обсуждаются в главе, посвященной 
мутуализму (гл. 13). 


3.3.4. Кислород как ресурс 

Кислород является ресурсом и для животных, и для расте¬ 
ний. Без него могут обходиться лишь очень немногие прокарио¬ 
ты. Растворимость и способность кислорода к диффузии в воде 
очень низки, и поэтому он становится лимитирующим фактором 
прежде всего в водной среде или в болоте. Растворимость кис¬ 
лорода в воде быстро снижается с повышением температуры. 
Когда в водной среде разлагается органическое вещество, кис¬ 
лород расходуется на дыхание микрофлоры; это так называемое 
«биохимическое потребление кислорода» может ограничивать 
разнообразие высших животных, которые в состоянии длительно 
существовать в той же воде. Высокие значения биохимического 
потребления кислорода особенно характерны для стоячих вод, 
в которых накапливаются органические загрязнители или листо¬ 
вой опад; при высоких температурах они еще более повышаются. 

Из-за того, что кислород диффундирует в воде весьма мед¬ 
ленно, водные животные вынуждены либо поддерживать над 
своими дыхательными поверхностями (например, жабрами у 
рыб) постоянный ток воды, либо иметь очень большую (по отно¬ 
шению к объему) поверхность тела (у многих водных ракообраз¬ 
ных имеются большие перьевидные придатки — см. рис. 5.11), 
либо обладать особыми дыхательными пигментами и (или) 
способностью к медленному дыханию (как, например, личинки 
хирономид, живущие в стоячих обогащенных биогенными эле¬ 
ментами водах), либо то и дело возвращаться на поверхность, 
чтобы сделать вдох (как, например, киты, дельфины, черепахи, 
тритоны). 

Корни многих высших растений в подтопленную почву не 
прорастают; если же зеркало подпочвенных вод поднимается 
уже после того, как корни проникли в глубь почвы, то они отми¬ 
рают. Явления эти могут отчасти представлять собой прямую 
реакцию на нехватку кислорода, а отчасти — реакцию на накоп¬ 
ление некоторых газов (таких, например, как сероводород, 
метан и этилен), выделяемых в результате жизнедеятельности 
микроорганизмов, участвующих в процессах анаэробного разло¬ 
жения органических веществ. Даже если корни не отмирают при 
нехватке кислорода, они могут прекратить всасывание минераль¬ 
ных веществ и растения все равно будут страдать от минераль¬ 
ного голодания. 
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Потребности корней растений в кислороде не полностью 
удовлетворяются за счет почвы. Часть кислорода диффундирует 
вниз, через корни, от побегов (Ідіхшооге еі аі., 1970). В некото¬ 
рых случаях таким путем аэрируется даже прикорневой участок 
почвы и корпи поддерживают на своих поверхностях комплекс 
аэробных организмов (Огеепшооб, 1969). Направленная вниз 
диффузия кислорода через корневую систему — это, по-видимо¬ 
му, явление вполне обыкновенное, особенно у тех растений, кор¬ 
ни которых толсты или изобилуют пустотами (как, например, 
у риса). 


3.4. Организмы как пищевой ресурс 

3.4.1. Введение 

Автотрофы и гетеротрофы. —- Деструкторы, паразиты, органофа¬ 
ги и мерофаги .— «Универсалы» и «специалисты ».— Сезонные 
изменения степени доступности ресурса. 

Автотрофные организмы (зеленые растения и некоторые 
бактерии) ассимилируют неорганические ресурсы, образуя «упа¬ 
ковки» органических молекул (белков, углеводов и других). Эти 
органические вещества становятся ресурсами для гетеротрофов 
(организмов, нуждающихся в высокоэнергетических органиче¬ 
ских ресурсах) и принимают участие в цепи превращений, по 
ходу которой каждый предшествующий потребитель ресурса 
сам в свою очередь превращается в ресурс для следующего пот¬ 
ребителя. Рассматривая любое из звеньев этой пищевой цепи, 
можно, как правило, выявить три пути, ведущие к вышестояще¬ 
му трофическому уровню. 

1) Первый путь — деструкция, при которой тела (или части 
тел) организмов отмирают и вместе с отходами жизнедеятельно¬ 
сти и секреторными продуктами становятся пищевым ресурсом 
для «деструкторов» (бактерий, грибов и животных-детритофа- 
гов) —группы живых существ, которые не в состоянии использо¬ 
вать другие организмы, пока те еще живы. 

2) Второй путь — паразитизм, при котором организм исполь¬ 
зуется в качестве пищевого ресурса при жизни. Паразитом мы 
называем такого потребителя, который своего пищевого организ¬ 
ма, как правило, не убивает и в течение всей своей жизни кор¬ 
мится только на одном или на очень немногих организмах-хо- 
зяевах. Примеры паразитов — ленточные черви, тли, высасываю¬ 
щие сок из флоэмы листьев дерева, и грибы — облигатные пара¬ 
зиты растений (такие, например, как ржавчинные грибы, не 
умерщвляющие клеток организма-хозяииа, в которые они про¬ 
никают). 
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3) Третий и последний путь — органофагия (хищничество). 
Об органофагии говорят в тех случаях, когда пищевой организм 
(или его часть) поедается и при этом умерщвляется. Примеры 
взаимодействий типа органофагии — нападение гриба РуіНіипг 
на проросток, потребление клеток фитопланктона дафнией, 
поедание желудя жуком или белкой (семеноядные животные- 
обрывают жизни содержащихся в семенах зародышей), пожира¬ 
ние кролика пумой, поглощение криля китом и даже, пожалуй,, 
увязание комара в ловчем листочке насекомоядного растения. 
Мерофагию можно считать разновидностью органофагии, пр№ 
которой, однако, пищевой организм (добыча, жертва) не умерщ¬ 
вляется; отторгается лишь часть жертвы, а то, что остается,, 
может эту отторгнутую часть регенерировать. Многие дефолии- 
рующие гусеницы и травоядные млекопитающие потребляют 
листья, но редко едят почки, из которых может вырасти новый- 
урожай листьев. В отличие от паразитов, но подобно большинст¬ 
ву прочих органофагов, мерофаги («пастбищники») в течение 
своей жизни чаще всего питаются жертвами многих видов. 

Эти три категории очерчены не очень отчетливо, и педанты 
могут поупражняться в их бесконечном подразделении. Есть,, 
например, деструкторы (некоторые грибы, в частности Воігуііег 
зрр), умерщвляющие ткани хозяина перед проникновением в- 
них; а есть и паразиты, непременно убивающие своих хозяев, 
например паразитоиды, подобные личинкам наездников-ихневмо- 
нид (из отряда перепончатокрылых), развивающимся внутри 
живого тела насекомого-хозяина, но по завершении развития 
оставляющим его мертвым. Тем не менее эта основополагающая 
система трех категорий небесполезна: она способствует система¬ 
тизации разнообразных типов взаимодействий между ресурсом и 
его потребителем (консументом) и, что особенно важно, подчер¬ 
кивает роль потребителя в решении вопроса о жизни и смерти 
пищевого организма. Естественно, что число мыслимых способов 
классификации консументов едва ли не бесконечно. Упоминания 
заслуживают еще два способа: по степени специализации пита¬ 
ния консументов в природных условиях и по соотношению про¬ 
должительностей существования консумента и его ресурса. 

Среди консументов встречаются «универсалы» (полифаги): 
они потребляют добычу самых разнообразных видов (впрочем, 
по степени «приемлемости» различные пищевые объекты часто 
неодинаковы и располагаются в определенном порядке). Бывает 
и так, что консумент специализируется на вполне определенных 
частях тела своих жертв, но жертвы при этом могут принадле¬ 
жать к множеству различных видов. Такое явление наиболее 
обычно среди растительноядных животных: как мы увидим да¬ 
лее, разные части растений сильно различаются по своему соста¬ 
ву. Например, многие птицы специализируются на питании семе¬ 
нами, но при этом редко ограничиваются семенами лишь вполне: 
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определенных растений; многие пастбищные животные специа¬ 
лизируются на питании листьями, а корней, как правило, не тро¬ 
гают; а вот некоторые круглые черви (нематоды) и личинки 
некоторых жуков — специализированные ризофаги: они поедают 
корни различных растений, но не причиняют вреда листьям. 
Такие консументы имеются и среди зоофагов. Паразиты (ска¬ 
жем, печеночные двуустки) часто поражают вполне определен¬ 
ные органы и ткани, но вовсе не обязательно бывают строго при¬ 
урочены к организму-хозяину одного определенного вида. Рыбы 
ОепусНгопгіз теиіо (из семейства цихлид) замечательны тем, 
что специализируются на питании чешуей других рыб. Наконец, 
консументы могут специализироваться па питании организмами 
юдного-единственного вида или очень немногих близкородствен¬ 
ных видов; таких потребителей называют монофагами. Приме¬ 
ры монофагов — гусеницы киноварной моли (поедающие листья, 
бутоны и самые молодые побеги растений рода Зепесіо), гусе¬ 
ницы минно-чехликовой моли (с. 148, 149) и личинки дубовых 
галлиц (с. 153, 154). 

Чем уже спектр потребляемых организмом пищевых ресурсов, 
тем теснее должна быть пространственная связь этого организ¬ 
ма со скоплениями его ресурсов или же тем больше должны 
быть затраты времени и энергии на поиски необходимых ресур¬ 
сов среди многих других. Специализация иногда закрепляется 
особыми структурами — прежде всего ротовыми частями, наде¬ 
ляющими их обладателей возможностью эффективно использо¬ 
вать ресурс. Стилет тли можно рассматривать как пример усо¬ 
вершенствованного продукта эволюции, предоставившего ей 
доступ к исключительно ценному пищевому ресурсу, или как 
пример все более и более углубляющейся специализации, в ре¬ 
зультате которой круг пищевых объектов тли оказался очерчен, 
сужен и жестко ограничен. На рис. 3.14 приведены некоторые 
другие примеры специализации ротовых частей насекомых и 
птиц. 

Наличие и доступность многих пищевых ресурсов зависят от 
времени года. Хорошим примером могут служить заросли дикой 
малины где-нибудь в лесу умеренного пояса. Зимой растения 
малины представляют собой скопление мелких сучьев, но весной 
«а них во множестве появляются молодые, богатые белком поч¬ 
ки и свежие листья. Зацветание влечет за собой кратковремен¬ 
ное выделение нектара, а нектар — это совершенно новый ресурс, 
существующий, правда, лишь во время цветения. Со временем 
завязываются плоды, и плоды эти, созревающие и созревшие, 
представляют собой новый обильный кладезь ресурсов (рис. 
3.15). Все эти сезонные образования могут являться надежными 
ресурсами либо для растительноядных эврифагов, которые в со¬ 
стоянии переключиться на другую пищу, когда «сезон малины» 
минует, либо для специалистов-монофагов, у которых весь пери- 
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Медоносная пчела Арі$ теНііега 
{отряд перепончатокрылых) 
Всасывает нектар через хоботок 



Комар Си/ех 
(отряд двукрылых) 

Ротовой аппарат 
колюще-сосущего типа 



СЬіаводпаіЬив дгапШ 
(отряд жесткокрылых) 



Слепень ТаЬапиз аігаіив 
(отряд двукрылых) 


У самцов вырастают огромные.' 
мандибулы: их длина 
превосходит длину тела 



(отряд чешуекрылых) 


Кровосос. Мандибулы и 
максиллы уплощены 



Китоголов (Ваіаепісорз гех) 

Питается рыбой; использует 
свой огромный крючковатый 
клюв для извлечения из ила 
протоптерусов 


Бабочка, посещающая цветки. 
Хоботок обычно скручен в спираль,, 
з расправляется и вытягивается 
только тогда, когда бабочка сосет 
нектар 



Американский черный водорез 
(КЬупсЬорв підга ) 

Ножеподобная нижняя челюсть на лету 



Обыкновенный фпаминго 
{ Ріюсп ісар гегив гиЬсг) 

В клюве имеется приспособление 
для фильтрования,позволяющее 
фламинго кормиться 
крошечными водорослями 



рассекает воду; при столкновении. 
с рыбой клюв немедленно 
захлопывается 


Ипатка (Ргатегсиіа союісиізта} 



Сокол (Гаісо} 


Ло8я рыбу, нескольких уже 
пойманных рыб держит 
в клюве 


Клюв с зубцом на 
конце приспособлен 
дпя выщипывания 
перьев и нанесения 
рубленых ран 


Рис. 3.14. Приспособления животных к свойствам потребляемых ими пищевых 
ресурсов прослеживаются по разнообразному устройству их ротовых частей. 
У изображенных иа рисунке насекомых и птиц подобного рода приспособления 
выражены весьма отчетливо. (Рисунки из Паіу еі а!., 1978; рісЬагбз, Оаѵіез, 
1977; Зпосі^газз, 1944; а также из Британской энциклопедии.) 
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Покоящиеся 
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Отмипднир 

верхѵшечной 

-♦■почки 

Покоящиеся 

прикорневые 


Отмирание листьев. 
Постепенное 
отсыхание побегов 


.Покоящиеся 
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ЯНВАРЬ ФЕВРАЛЬ 


-► Побеги перво летки 
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АВГУСТ СЕНТЯБРЬ ОКТЯБРЬ ІНОЯБРЬ ТдЬКА&РЬ 



1. Красноногий скосарь (ОііоггЬупсЬиз сіаѵіроз} 7. Малиновый почечный клещ (Рііѵгоріиз діасіііз Мді ) Жуки (скосарь, 

2.0быкновенный малинни к(Вуіиги$ [отепіозиз Р.; 8.3емляьичнап букаіжа (Соопипрупиз дсгтапісиз) и бударка) 

3. Минно-чехликовзя моль (іатргспіа гиЫеНа } Э.болотная долгоножка {Тіриіа паіисіоза М<|.^ * 7 -г, Взрослые особи 

\ у 22 Личинки 

4. Мзлиновал тля ( Аріиз Мое/ ѵ.сЗ.д. / 10. Виноградный скосарь (ОЫоггЬупсЬиз зи/соГив р./ Чешуекрылые 

б.Малинсвая тля ( Атріюгоріюга гиЫ)- переносчик 11. Хмелевый тонкопряд {Неоіаіиз ІютШі 1 _.} и долгоножкз 

возбудителей болезней Взрослые особи 

Личинки 


б.Глинисто-рыжий скосарь ІО Ті оггН упсІи/В зіпдиіагіз) 


Рис. 3.15. Жизненные циклы и сроки протекания последовательных фаз раз¬ 
вития растения обыкновенной малины {ЯиЬив ійаеив) и некоторых из живот¬ 
ных, использующих его в качестве пищевого ресурса (по данным из целого 
ряда источников) 


од активной жизни втиснут в соответствующий сезон и которые 
проводят всю остальную часть года в спячке, или диапаузе, не 
нуждаясь в пище. Птицы, поедающие плоды малины, потребля¬ 
ют их лишь в качестве сезонной добавки к своему рациону, кото¬ 
рый на протяжении годового цикла постоянно меняется; неко¬ 
торые птицы слетаются на малину всего лишь как кочующие 
летние гости. Полная противоположность птицам — обыкновен- 
























Гл. 3. Ресурсы 


149 


ный малинник (Вуіигиз іотепіозиз). Этот жук откладывает яй¬ 
ца в цветок, а развитие личинки завершается уже внутри созре¬ 
вающего плода. Куколка жука впадает в диапаузу и пребывает 
в ней вплоть до следующего цветения малины, наступающего 
через 10—11 месяцев. Личинка минно-чехликовой моли (Ьатрго- 
піа гиЬіеІІа) живет дольше: у нее более долговечный ресурс — 
сердцевина одревесневших стеблей. 

Приведенный пример показывает, как один и тот же ресурс 
(растение малины) может использоваться самыми разнообраз¬ 
ными консументами; показывает он и то, как многие на первый 
взгляд не связанные друг с другом консументы могут тем не 
менее взаимодействовать через общий ресурс (см. гл. 7). 


3.4.2. Питательная ценность растений и животных 

Соотношение количеств углерода и азота в теле растений и жи¬ 
вотных. — Целлюлоза: лишь очень немногие организмы в состоя¬ 
нии ее усвоить. Даже если не принимать в расчет клеточных 
стенок, соотношение С:Ы в растительной массе остается весьма 
высоким. — Организмы, обладающие целлюлазами. — Расте¬ 
ние — это комплекс тканей и органов, резко различающихся по 
составу и пищевой ценности. — У животных химический состав 
тканей и органов менее изменчив, чем у растений. 

Тело зеленого растения как «упаковка» ресурсов очень силь¬ 
но отличается от тела животного. Различия эти сильнейшим 
образом сказываются на потенциальной пищевой ценности этих 
ресурсов. Важнейшее отличие растений от животных состоит в 
том, что растительные клетки окружены клеточными стенками, 
состоящими из целлюлозы, лигнина и (или) других «строймате¬ 
риалов». Именно из-за этих клеточных стенок в растительной 
массе столь высоко содержание волокон. Наличие клеточных 
стенок является также основной причиной высокого содержа¬ 
ния в растительных тканях связанного углерода и высокого 
значения отношения содержания углерода к содержанию других 
биологически важных элементов. Например, соотношение С: N 
в растительных тканях колеблется в пределах от 20: 1 до 40:1, 
а вот у бактерий, грибов, животных-детритофагов, растительно¬ 
ядных и плотоядных животных оно совсем иное: 8: 1 или 10: 1. 
Ткани животных, в отличие от растительных, не содержат ни 
структурных углеводов, ни волокнистых материалов, зато богаты 
жиром и особенно белком. Резкие различия между растениями 
и их консументами по составу тела отражены на рис. 3.16. 

Как растительноядные животные, потребляющие живые ра¬ 
стения, так и бактерии, грибы и детритофаги, потребляющие 
отмершие растения, используют пищевой ресурс, изобилующий 
углеродом, но бедный белком. Переход от растений к поедаю- 
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ДРЕВЕСИНА 


КОРА 
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КЛУБЕНЬ 
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тканей 




КРЕВЕТКИ 



ГУСЬ 



Рис. 3.16. Состав различных частей растений и тел животных, используемых 
другими организмами в качестве пищевых ресурсов (по данным из целого ряда 
источников) 
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щим их организмам связан с понижением соотношения С: N и 
предполагает массовое «сжигание» углерода, поэтому основные 
конечные продукты метаболизма и непереваренные остатки у 
растительноядных организмов — это соединения и материалы, 
богатые углеродом (С0 2 и волокна). А вот растительноядные 
животные и поедающие их хищники, напротив, обнаруживают 
замечательное сходство по химическому составу тела. Большая 
часть энергетических потребностей плотоядных организмов 
удовлетворяется за счет содержащихся в их добыче белков и 
жиров, поэтому основные продукты выделения протоядных — это 
соединения азота. 

Обилие связанного углерода в растительной массе означает, 
что она — потенциальный источник больших количеств энергии; 
большая часть этой энергии, однако, фитофагам недоступна (по 
крайней мере прямо). Чтобы использовать энергетические ресур¬ 
сы растений в полной мере, нужно обладать ферментами, способ¬ 
ными расщеплять целлюлозу и лигнины. Целлюлазы есть у не¬ 
которых бактерий и у многих грибов; некоторые простейшие 
(например, Ѵатругеііа ) могут растворять целлюлозные клеточ¬ 
ные стенки водорослей, проделывать в них ходы и добираться до 
содержимого. Богатый источник целлюлаз—-слюнные железы 
улиток и слизней; полагают, что целлюлазами обладают и неко¬ 
торые другие животные. И все же подавляющее большинство 
представителей как животного, так и растительного царства 
столь необходимых ферментов лишено. По этой причине ни ра¬ 
стениям, ни фитофагам основной энергоноситель большинства 
растительных тканей в качестве непосредственного источника 
энергии недоступен. На все то, что живые существа могут де¬ 
лать, природа наложила множество ограничений. Одно из самых 
замечательных — неспособность большинства организмов обза¬ 
вестись целлюлолитическими ферментами. Это поразительная 
загадка эволюции. 

Рассматривая растения в качестве объектов питания, клеточ¬ 
ные стенки можно исключить. Но даже в этом случае соотноше¬ 
ние С:Ы в теле зеленого растения остается высоким по сравне¬ 
нию с другими организмами. Наглядный пример предоставляет 
способ питания тлей. Тли получают непосредственный доступ к 
содержимому клеток, вонзая свои стилеты в проводящую систе¬ 
му растения и высасывая сок, содержащий много растворимых 
•сахаров, непосредственно из флоэмы (рис. 3.17). Тля использует 
лишь часть этого энергетического ресурса, а остальное выделяет 
в виде углевода меллибиозы, входящего в состав медвяной росы. 
С кишащего тлями дерева медвяная роса иной раз капает будто 
дождь. По-видимому, для большинства фитофагов и деструкто¬ 
ров тело растения представляет собой чрезмерно обильный 
источник энергии и углерода; лимитирующими скорее всего яв¬ 
ляются другие компоненты их рациона (например, азот). 



152 


Ч. I. Организмы) 



Рис. 3.17. Голова кормящейся тли. Виден 
хоботок (стилет), проникающий во фло¬ 
эму листа 


У большинства живот¬ 
ных целлюлаз нет, поэтому 
материал клеточных стенок, 
растений препятствует до¬ 
ступу пищеварительных 
ферментов к клеточному со¬ 
держимому. Пережевывание 
пищи травоядными млеко¬ 
питающими и перетирание 
ее в мускульных желудках 
птиц (например, гусей) — 
это совершенно необходи¬ 
мые операции, предшеству¬ 
ющие пищеварению: они? 
нарушают целостность кле¬ 
ток растительного корма. 
Плотоядное же животное,, 
напротив, может без особо¬ 
го опасения заглотать свок> 
добычу, не жуя ее. 

Те организмы, которые- 
обладают целлюлазами, по¬ 
лучают доступ к такому пи¬ 
щевому ресурсу, за который- 
они конкурируют исключи¬ 
тельно между собой. Их 


„ жизнедеятельность вносит 

очень заметный и неожиданный вклад в повышение доступности 

пищевых ресурсов для других организмов. Вклад этот двоякого- 


1) В пищеварительном тракте травоядного животного мо¬ 
жет сложиться миниатюрная экосистема, в которой доступ цел- 
люлолитических бактерий к материалу клеточных стенок осо¬ 
бенно облегчен. Рубец или слепая кишка теплокровных живот¬ 
ных—это своего рода культуральная камера с регулируемой- 
температурой, в которую непрерывно поступают заранее измель¬ 
ченные (частично) клеточные стенки. Камера эта подобна хе¬ 
мостату на биохимическом заводе. Микробные целлюлазы — 
ферменты по преимуществу поверхностные, и тесное соприкосно¬ 
вение бактерий с пережеванной пищевой массой ускоряет рас¬ 
щепление материала клеточных стенок. У жвачных животных 
часть побочных продуктов этой бактериальной ферментации- 
всасывается организмом хозяина (см. гл. 13). 

2) При разложении частей растения их масса, содержащая 
много углерода, преобразуется в микробные клетки, содержа¬ 
щие сравнительно мало углерода: рост и размножение микроор¬ 
ганизмов лимитируются не углеродом, а другими ресурсами.. 
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Размножаясь на гниющих растительных остатках, микробы 
•извлекают из окружающей среды азот и другие минеральные 
ресурсы и включают их в состав своих собственных клеток. По¬ 
этому, а также потому, что микробные клетки легче переварить 
и усвоить, животные-детритофаги, вообще говоря, предпочитают 
поедать растительный детрит, обильно заселенный микроорга¬ 
низмами. Но вот «с точки зрения» живого растения жизнедея¬ 
тельность микроорганизмов в прилегающих участках почвы, 
наоборот, может возыметь последствия неблагоприятные. Вклю¬ 
чение в микробные клетки минеральных веществ приводит к то¬ 
му, что доступность этих веществ понижается, и высшие расте¬ 
ния, растущие по соседству, могут пострадать от минерального 
голодания. Явление это можно наблюдать после запахивания в 
почву соломы: почвенный азот становится недоступен посевам, и 
у них появляются признаки азотного голодания. 

Скопления растительных клеток объединяются в ткани (со¬ 
стоящие примерно из одинаковых клеток) и в органы (состоя¬ 
щие из совершенію разнородных клеточных скоплений). Кон¬ 
центрации азота и других элементов минерального питания 
наиболее высоки в точках роста, в пазушных почках и в семенах, 
а углеводов — в ситовидных трубках флоэмы и в запасающих 
органах, например в клубнях и некоторых семенах. Самые высо¬ 
кие концентрации целлюлозы и лигнина наблюдаются в старых 
и в отмерших тканях, например в древесине и в коре. Различные 
ткани и органы растений настолько неодинаковы по своей пита¬ 
тельной ценности, что не приходится удивляться тому, что мел¬ 
кие фитофаги — как правило, специалисты. Специализируются 
они не только на растениях определенных видов и групп, но и 
на совершенно определенных частях тела растений: меристемах, 
листьях, корнях, стеблях и т. д. Чем мельче фитофаг, тем мень¬ 
ше и масштаб неоднородностей, на которых он может специа¬ 
лизироваться. Крайние примеры такой специализации можно 
обнаружить среди личинок дубовых галлиц: личинки одних ви¬ 
дов специализируются на питании молодыми листьями, личинки 
других — на питании старыми листьями; личинки некоторых 
■видов кормятся исключительно вегетативными почками, личинки 
других видов — исключительно мужскими цветками, а третьих — 
тканями корня (фото 2). Известные предпочтения обнаружива¬ 
ют даже самые неразборчивые едоки: они, как правило, по воз¬ 
можности избегают одревесневших стеблей и выбирают что- 
нибудь попитательнее. 

Наиболее полноценные в питательном отношении части тела 
растений — это семена. Они представляют собой богатейший 
источник углеводов, жиров, белков и минеральных веществ и тем 
самым обеспечивают пищей самых разнообразных фитофагов. 
Одно-единственное семя может составить пожизненное пропита¬ 
ние для какого-нибудь жука-зерновки. В это семя (или на его 



Фото 2. Пищевая специали¬ 
зация личинок орехотворок 
(отряд перепончатокрылых, 
сем. орехотворок). А. Желу¬ 
ди С }иегсив саггіз с галла¬ 
ми, образованными личин¬ 
ками СаИігНуІіз егуіНго - 
сер/іаіит. Б. Галл на боко¬ 
вой почке дуба, образован¬ 
ный личинкой ВіогНіза раі- 
Іісіа. В. Дубовый лист с гал¬ 
лами, образованными ли¬ 
чинками .Меигоіеги.ч пигпі' 
зтаііз и N. Іепіісиіаіиз. 
Г. Галлы на мужских со¬ 
цветиях (сережках) дуба, 
образованные личинками 
N. уиегсиз-Ьассагит. (Все 
фотографии предоставлены 
И К- Дзке\ѵ.) 
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Рис. 3.18. Характерные погрызы, оставленные животными, которые питаются 
листьями клевера Тгі{оІіит герепз. (Рисунок из Реіегз, 1980.) 

поверхность) жук откладывает яйцо, и внутри того же самого 
семени личинка завершает развитие вплоть до окукливания. Мо¬ 
жет статься, однако, что то же самое зернышко составит лишь 
часть дневного пропитания птицы либо пополнит зимние запасы 
грызуна. То же самое можно сказать и о листе растущего на 
пастбище клевера: овце он и рта не наполнит, улитку или слиз¬ 
ня будет, пожалуй, кормить целый день, а долгоносика, мини¬ 
рующую гусеницу или развивающегося на нем патогенного гри¬ 
ба— всю жизнь (рис. 3.18). 

По ресурсам, которые они предлагают возможным потребите¬ 
лям, различные растения и различные их части иной раз очень 
сильно отличаются друг от друга, но вот состав тела различных 
фитофагов поразительно однообразен. Более того, по составу 
тела (в смысле содержания тех или иных элементов питания) 
травоядное животное мало отличается от плотоядного. Если 
дело только за тем, сколько в грамме корма содержится белка, 
углеводов, жиров, воды и минеральных солей, то выбор между 
гусеницами, треской, земляными червями, креветками и олени¬ 
ной очень и очень неширок. Пусть эти блюда по-разному оформ¬ 
лены, пусть они разнятся на вкус—но пища-то в них, по сути 
дела, одна и та же. Особых сложностей с пищеварением у пло¬ 
тоядных, стало быть, нет, да и по строению своего пищевари¬ 
тельного аппарата они различаются довольно мало; их заботит 
скорее то, как добычу отыскать, изловить, умертвить и съесть 
(см. гл. 8). 
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3.4.3. Пищевые ресурсы нередко бывают ограждены 
от их потребителей 

Механическая защита: колючки и шипы. — Защитные оболочки 
сооружаются, по-видимому, из наиболее доступных материа¬ 
лов. — Различные части растения защищены по-разному и в раз¬ 
личной степени. — Почки и семена: что лучше — распыление или 
защита? Химическая защита. —Средства химической защиты, 
которыми располагают животные, нередко добываются из по¬ 
едаемых ими ядовитых растений. — «Тебе — мило, а по мне — 
гнило». — Внешнее строение и окраска тела как средства защи¬ 
ты: криптизм, предупреждающая окраска, бейтсовская мими¬ 
крия, оборонительное поведение. 

До сих пор мы обсуждали достоинства тех или иных пище¬ 
вых^ ресурсов лишь с точки зрения их питательных свойств; эти 
свойства, разумеется, имеют для потенциального потребителя 
огромное значение. Однако вступят ли данный потребитель 
и данный ресурс во взаимодействие, зависит не только от пита¬ 
тельных свойств ресурса. Существенную роль играет еще и то, 
насколько этот ресурс защищен. Выделение потенциальной 
жертвой части своих ресурсов на нужды обороны не только сни¬ 
жает их долю, которая может быть направлена на размножение, 
но и изменяет питательные свойства жертвы: «средства защиты» 
порой оказывают сильнейшее влияние на потенциальную пище¬ 
вую ценность объекта питания (Ебшипсіз, 1974). 

Любой организм в принципе может быть кем-то съеден; при 
этом любой организм «заинтересован» в том, чтобы остаться 
в живых, поскольку в таком случае он скорее всего оставит 
больше потомков, т. е. приобретет большую приспособленность 
(в эволюционном смысле). Неудивительно, таким образом, что- 
живые существа обзавелись физическими, химическими, морфо¬ 
логическими и (или) поведенческими средствами защиты от на¬ 
падения и поедания. Назначение этих средств защиты — пони¬ 
зить вероятность встречи с пожирателем и (или) повысить веро¬ 
ятность выживания, коль скоро такая встреча произойдет. 
На этом, однако, взаимодействие между добычей и потребите¬ 
лем вовсе не обязательно прекращается. Объект питания, повы¬ 
сивший свою защищенность, и сам оказывает селективное дав¬ 
ление на организмы, его потребляющие. Те из них, которые 
в состоянии наилучшим образом преодолеть воздвигаемую про¬ 
тив них защиту, обыкновенно оставляют более многочисленное 
потомство, а передающиеся по наследству свойства со временем 
распространятся на всю популяцию. Эту ситуацию можно пред¬ 
ставить себе как непрерывное и продолжительное эволюцион¬ 
ное взаимодействие, подобное тому, что имеет место между дву¬ 
мя противоборствующими армиями, когда одна из них разраба¬ 
тывает все новые и новые средства нападения, а другая — все 
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новые и новые средства защиты. В подобных случаях действует 
обоюдное эволюционное давление, ставящее эволюцию каждого 
из взаимодействующих таксонов в частичную зависимость от 
эволюции другого. Взаимодействие такого типа называют коэво¬ 
люцией (сопряженной эволюцией). Идея сопряженной эволюции 
весьма заманчива; следует, однако, заметить, что роль ее еще 
далеко не выяснена. В самом ли деле коэволюция представляет 
собой широко распространенный и немаловажный эволюцион¬ 
ный фактор — предстоит еще установить. 

Пора заметить, что ресурсы зеленых растений (и вообще 
всех автотрофов) не увеличиваются, не воспроизводятся и не 
развиваются. Атомы, за исключением радиоактивных, неизмен¬ 
ны. Растениям не приходится «беспокоиться» о преодолении' 
«обороны», созданной ресурсами, и о сопряженной эволюции по¬ 
требителя и ресурса в этом случае не может быть и речи. Не¬ 
возможна также сопряженная эволюция деструкторов и их раз¬ 
лагающейся пищи. И все же бактериям, грибам и животным,, 
питающимся трупами или детритом, частенько приходится пре¬ 
одолевать остатки физической и в особенности химической за¬ 
щиты, существовавшей у их кормовых объектов при жизни. При 
этом между автотрофами или между деструкторами, конкури¬ 
рующими за эти ресурсы, могут возникать сильные взаимодей¬ 
ствия (гл. 6 и 7). 

Колючих листьев падуба личинки дубового коконопряда не 
поедают, но стоит колючки удалить — и листья охотно поеда¬ 
ются. Не приходится сомневаться, что исход опыта был бы 
точно таким же, если бы на место коконопряда и листьев поста¬ 
вили другого потребителя и другой корм: например, окуня и ко¬ 
люшку, у которой удалены иглы, или лисицу и ежа (также 
с удаленными иглами). Колючки и шипы могут служить эф¬ 
фективным средством отпугивания. 

Для многих мелких зоопланктонных беспозвоночных, живу¬ 
щих в толще озерной воды (в их числе — коловраток и даф¬ 
ний), характерна удивительная изменчивость по таким призна¬ 
кам, как наличие или размеры шипов, гребней и прочих наруж¬ 
ных придатков (рис. 3.19). Как выяснилось, придатки эти пони¬ 
жают уязвимость планктонных животных по отношению к хищ¬ 
никам. Может показаться странным, что хищник в состоянии 
вызвать появление всех этих механических защитных приспо¬ 
соблений одним лишь своим присутствием, но у многих планк¬ 
тонных животных дело обстоит именно так. Если, например, ко¬ 
ловратку Кегаіеііа сосНІеагіз вырастить в среде, в которой до 
нее содержались хищные коловратки АзрІапсНпа ргіойопіа , то 
степень развития шипов у потомства, вышедшего из партеноге- 
нетических яиц К. сосНІеагіз, будет резко повышена (ЗІетЬег- 
§ег, ОіІЬегІ, 1984). Точно так же развитию головного гребня 
у дафнии ОарНпіа риіех способствует присутствие хищных личи- 
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нок камаров СкаоЬогиз 
(Кгие^ег, Эосізоп, 1981). 

Поверхность многих ра¬ 
стений бывает покрыта эпи¬ 
дермальными волосками 
(трихомами). У некоторых 
растений трихомы образу¬ 
ют толстую вторичную обо¬ 
лочку и превращаются в 
прочные крючья или колюч¬ 
ки. В крючьях насекомое 
может застрять, а колючка 
может его проткнуть. Ниж¬ 
няя поверхность листьев 
фасоли Рказеоіиз ѵиідагіз 
снабжена крючьевидными 
трихомами длиной 0,06— 
0,11 мм, которые могут про¬ 
колоть нимф и взрослых 
особей картофельной ци- 
кадки ( Етроазса ІаЬае). 
Пойманные насекомые пре¬ 
кращают питание, и многие 
из них погибают от обезво¬ 
живания или от голода (фо¬ 
то 3). Подобным же обра¬ 
зом трихомы, покрывающие 
листья РаззЦІога, служат 
надежной защитой от большинства гусениц. Впрочем, по край¬ 
ней мере одно насекомое эту защиту успешно преодолевает: 
гусеницы Мескапіііз ізіктіа совместными усилиями сооружают 
подвешенную под листом паутину и объедают его незащищен¬ 
ные края (КаіЬске, Рооіе, 1975). 

Организм может обладать множеством особенностей строе¬ 
ния или образа жизни, повышающих энергетические затраты его 
потребителя на поиск своей добычи и на расправу с ней. Любая 
из таких особенностей, приводящая к тому, что потребителю до¬ 
стается меньше пищи, представляет собой средство защиты. 
Толстая скорлупа ореха или волокнистая шишка, в которой уп¬ 
рятаны семена сосны, увеличивают время, затрачиваемое тем 
или иным животным на извлечение единицы «настоящей пищи». 
В результате число поедаемых орехов или сосновых семян пони¬ 
жается. Зеленое растение совсем не расходует сил на избегание 
фитофагов и может, следовательно, вложить сравнительно мно¬ 
го энергии в возведение энергонасыщенных оборонительных 
сооружений. Кроме того, почти все зеленые растения, как уже 
указывалось, с некоторым избытком обеспечены энергией, со- 


КегэіеЯд сосЬ/еагіз 



25 мкм 



Без шипа 


С базальным шипом 


ЭарЬпіа риіех 



^Рис. 3.19. Зоопланктонные беспозвоноч¬ 
ные, снабженные механическими защит¬ 
ными приспособлениями, которые могут 
возникать в результате присутствия хищ¬ 
ников, и таких приспособлений лишен¬ 
ные. Вверху, коловратки Кегаіеііа сосіііе- 
йгіз с базальным шипом н без него; вни¬ 
зу. неполовозрелые самки ветвистоусого 
ракообразного йарНпіа риіех с головным 
гребнем и без гребня 
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Фото 3. Нимфа картофельной цикадки (Етроазса }аЬае), запутавшаяся в три¬ 
хомах обыкновенной фасоли (РНазеоІиз ѵиідагіз). (По Ріііетег, Тіп^еу, 1976. > 

держащейся в целлюлозе и в лигнине. Образование вокруг се¬ 
мян чешуй и скорлупок (а на стеблях-—одревесневших шипов) 
может, следовательно, обходиться весьма недорого — если, ко¬ 
нечно, все эти защитные образования содержат сравнительно¬ 
немного белка (или иных лимитирующих компонентов питания),, 
а то, что защищается, суть подлинная ценность — зародыши 
и меристемы, содержащие столь дефицитные N. РД и т. д. 

У животного, питающегося мидиями, сложности примерно 
такие же, что и у животного, питающегося грецкими орехами. 
Взрослые мидии неподвижны, но у них имеются раковины, для 
раскрывания которых требуется время; от некоторых же хищ¬ 
ников раковина защищает мидию полностью. Даже медленно пе¬ 
редвигающаяся улитка наделена почти такими же свойствами. 
Мидию может схватить ворона и, взлетев с ней в воздух, бро¬ 
сить на камни, чтобы расколоть раковину; улитку может рас¬ 
клевать на камне дрозд; орех может разгрызть белка —во всех 
этих случаях защитная оболочка заставляет потребителя пона¬ 
прасну растрачивать время и энергию. 

Джензен (іапгеп, 1981) указывал, что предкам нашим втече- 
ние последних пяти миллионов лет было, по-видимому, известно 
то, что содержимое наиболее прочных «биотических контейне¬ 
ров» зачастую никак иначе не защищено. Как правило, единст¬ 
венные семена, которые можно съесть без опасений — те, что за¬ 
ключены в толстые и твердые оболочки. Короче говоря, непри¬ 
ступная крепость в состоянии заменить другие средства защи¬ 
ты— такие, например, как отравляющие вещества или быстрые 
ноги. 

Как и следовало ожидать, чем больший вклад вносит таили 
иная часть организма в его приспособленность, тем более надеж- 
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но она обычно бывает защищена. 
В растениях концентрация пище¬ 
вых ресурсов наиболее высока в 
точках роста (в меристемах корней 
и побегов) и в семенах. С меристе¬ 
мами связаны перспективы роста, 
а с семенами — перспективы остав¬ 
ления потомства, Именно в них со¬ 
средоточены самые дефицитные ре¬ 
сурсы, и именно их защита от фи¬ 
тофагов скорее всего поможет по¬ 
высить численность потомства дан¬ 
ного растения. Меристемы побегов 
обычно предохраняются от мелких 
фитофагов (т. е. фитофагов, раз¬ 
мер тела которых того же порядка, 
что и размер самих почек) с по¬ 
мощью покрытых кутикулой или 
одревесневших (лигнифицирован- 
ных) чешуй. Перед крупными же 
потребителями, например птицами, 
такая защита устоит едва ли: так, 
например, снегири, собираясь вес¬ 
ной на плодовых деревьях, скле¬ 
вывают развивающиеся бутоны. Если почки находятся на мас¬ 
сивном одревесневшем стебле или на крупной ветке, то это то¬ 
же может уберечь их от поедания крупными фитофагами; 
защитой в этом случае могут служить еще и морфологически 
тесно связанные с самими почками шипы. 

Наибольшей опасности быть съеденными семена подвергают¬ 
ся тогда, когда они только что созрели и, находясь в шишке 
или в завязи, все еще прикреплены к родительскому растению. 
Семена, сосредоточенные во время созревания в семенной коро¬ 
бочке, могут стать роскошным угощением; однако это угощение 
буквально превращается в прах, стоит лишь коробочке рас¬ 
крыться, а семенам — высыпаться. Обстоятельство это выступа¬ 
ет весьма наглядно при сравнении культурного мака і(мака сно¬ 
творного) и растущих на кукурузных полях сорных маков 
(рис. 3.20). Когда семенные коробочки маков-дикарей раскачи¬ 
ваются на ветру, их семена высыпаются через многочисленные 
поры, пронизывающие крышечки этих коробочек. У двух диких 
маков, Рараѵег гкоеаз и Р. сіиЫит, поры эти открываются по 
созревании семян немедленно, и к следующему дню коробочки 
часто бывают пусты. У двух других маков, Р. аг&етопе и Р. НуЬ- 
гійит, семена велики по сравнению с порами и рассеиваются 
долго — всю осень и всю зиму. Коробочки этих маков усеяны 
колючками. Время от времени попадаются формы Р. аг&етопе 



Р. гіюспз Р. Іесодіі Р. диЫит 



Р. г г детопе Р. ЬуЬгідит 

Рис. 3.20. Коробочки маков 
(Рараѵег зрр.) различных ви¬ 
дов. У диких маков с гладкими 
коробочками поры на коробоч¬ 
ках большие, и семена из них 
высыпаются быстро. Коробоч¬ 
ки, защищенные покрывающи¬ 
ми их колючими шипиками, 
принадлежат тем макам, у ко¬ 
торых поры на коробочках мел¬ 
кие; семена из таких пор высы¬ 
паются медленно. 
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с гладкими коробочками — вот они-то и страдают от птичьих 
налетов. Создается впечатление, что колючки возникли в процес¬ 
се естественного отбора именно потому, что они предохраняют 
семенные коробочки от поедания птицами. 

А вот культурный мак Рараѵег зотпЦегит в отличие от ди¬ 
корастущих селекционировался человеком с таким расчетом, 
чтобы его семена вообще не рассеивались — поры на его коро¬ 
бочках не раскрываются. Из-за этого птицы причиняют посевам 
этого мака немалый вред, вскрывая коробочки, набитые жир¬ 
ным, высокобелковым лакомством. Понятно, что человек всегда 
селекционировал большую часть введенных им в культуру расте¬ 
ний так, чтобы они не рассеивали семена, а удерживали их. 
В самом деле, едва ли имело бы смысл собирать семена пшени¬ 
цы или риса уже после того, как они просыпались на землю! 
Одним из последствий такой селекции стало то, что семена боль¬ 
шинства сельскохозяйственных растений представляют для се- 
меноядных птиц удобные неподвижные мишени. Дикие предки 
этих растений, рассеивавшие свои семена после их созревания, 
рисковали куда меньше. 

Итак, различные организмы демонстрируют внушительный 
арсенал самых разнообразных средств физической защиты, од¬ 
нако существует еще и арсенал химической защиты. Раститель¬ 
ное царство изобилует веществами, которые в «нормальных» 
биохимических превращениях, по-видимому, не участвуют. Эти 
«вторичные» метаболиты очень разнообразны: от простых хими¬ 
ческих соединений вроде щавелевой и синильной кислот до го¬ 
раздо более сложных гликозидов, алкалоидов, терпеноидов, са¬ 
понинов, флавоноидов и таннинов (Риіиуша, 1983). 

Веществам этим принято приписывать оборонительную роль 
(ЗсЬіИкпесЫ:, 1971). К огульным заключениям такого рода над¬ 
лежит, конечно, относиться с осторожностью, но все же в неко¬ 
торых случаях оборонительное значение таких веществ доказано 
безоговорочно. Популяции клевера ТгЦоІішп герепз, как прави¬ 
ло, полиморфны по способности выделять синильную кислоту 
при нарушении целостности тканей. Эта способность определя¬ 
ется двумя парами аллелей: одна из них определяет либо нали¬ 
чие, либо отсутствие гликозида линамарина, а другая — фермен¬ 
та р-глюкозидазы; при повреждении тканей (например, при 
пережевывании) происходит ферментативная реакция (при уча¬ 
стии -^-глюкозидазы), в .результате которой от линамарина от¬ 
щепляется цианистый водород. Растения, лишенные либо глико¬ 
зида, либо фермента (либо и того и другого), поедаются улит¬ 
ками и слизнями. Однако листья цианогенных растений они 
лишь «пробуют» («надкусывают»), но не едят (табл. 3.2). 

В первом приближении «вредные» вещества растений распа¬ 
даются на два типа: вещества токсичные («качественные»),ядо¬ 
витые даже в малых дозах, и вещества, препятствующие пище- 
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Таблица 3.2. Объедание слизнями (А§гіоІітах геіісиіаіиз) цианогенных (АсЫ)' 
и нецианогеиных ( асіі ) растений клевера Тгі[оІіит герепз. Два расте- ■ 
ния (по одному с каждым из генотипов) содержались в пластиковых кон¬ 
тейнерах; слизни беспрепятственно кормились на них семь ночей подряд. 
Цифры показывают число листьев, в различной степени пострадавших от 
слизней. (4) и ( —) означают соответственно «больше» или «меньше», чем - 
ожидалось в данном разряде, исходя из случайного распределения. Отличие 
от случайного распределения достоверно на уровне значимости Р <0,001. 
(По бігхо, Нагрет, 1982.) 



Состояние листьев после «выпаса» 
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варению («количественные»), сила действия которых прямо про¬ 
порциональна их концентрации. Ко второму типу принадлежат, 
например, таннины. Таннины химически связываются с белками 
и делают содержащие их ткани (например, ткани зрелых дубо¬ 
вых листьев) сравнительно трудно перевариваемыми. С повы¬ 
шением концентрации таннина в пище рост гусениц зимней пя¬ 
деницы ( Орегоркіега Ъгитаіа ) замедляется :(Реепу, 1968). 

Короткоживущие эфемерные («неявные», «скрытные») расте¬ 
ния в какой-то мере защищены от фитофагов уже потому, что 
их появление непредсказуемо во времени и в пространстве. Вы¬ 
сказывалось мнение, что в выработке средств защиты они нуж¬ 
даются меньше, чем растения «предсказуемые», долгоживущие 
(КЬоабез, Саіез, 1976). Кроме того, эфемерные растения долж¬ 
ны якобы обладать «качественными» средствами химической 
защиты, предохраняющими лишь от случайных потребителей-эв- 
рифагов, тогда как «предсказуемым» долгоживущим («явным») 
растениям нужны якобы «количественные» средства защиты, бо¬ 
лее или менее эффективные против любых потребителей и в 
меньшей степени подверженные риску утраты эффективности 
в результате сопряженной эволюции потребителя-монофага 
(Реепу, 1976). Многие растения вырабатывают не один «вто¬ 
ричный» метаболит; весьма вероятно также, что у некоторых 
растений относительная роль «качественных» и «количествен¬ 
ных» средств химической защиты изменяется по ходу вегетаци¬ 
онного сезона. Например, молодые листья папоротника-орляка 
(Ріегійіит адиіііпит ) , пробивающиеся весной из-под почвы, не 
так «бросаются в глаза» потенциальным фитофагам, как та 
роскошная листва, которой папоротник обзаводится к концу 
лета. Примечательно, что молодые листья богаты цианогенны- 
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Рис. 3.21. Сезонные изменения содержания синильной кислоты и таннина в па¬ 
поротнике-орляке (Ріегійіит адиіііпит). (По КЬоасІез, Саіез, 1976.) 


ми глюкозидами, а содержание таннина, постепенно нарастая, 
достигает максимума в зрелых листьях (рис. 3.21). 

Коль скоро речь заходит о самообороне, то у животных вы¬ 
бор шире, чем у растений. И все же некоторые животные прибе¬ 
гают к химической защите. Например, у некоторых морских 
брюхоногих моллюсков (включая каури) иногда наблюдается 
«оборонительная» секреция серной кислоты с рН 1—2. Органы, 
вырабатывающие серную кислоту, это, по всей видимости, 
видоизмененные слизистые железы, первоначально секретиро- 
вавшие слизь, служившую для смазки. В брюшке жука-бомбар- 
дира ( ВгасНіпиз сгерііапз) имеется резервуар, наполненный гид¬ 
рохиноном и перекисью водорода (рис. 3.22). Когда жуку угро- 


Железа, выделяющая 
пеізекись водорода 



Выходное отверстие 


Рис. 3.22. Жук-бомбардир (ВгасНіпиз сгерііапз) и его оборонительный аппа¬ 
рат, открывающийся наружу недалеко от анального отверстия. Вещества, по¬ 
ступающие в «камеру сгорания», смешиваются и реагируют между собой; 
в результате реакции образуется хинон, который выбрасывается из отверстия 
и разбрызгивается. (В основу изображения железы положен рисунок из Еізпег, 
МеіпѵгаМ, 1966.) 
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жает опасность, эти вещества выталкиваются в «камеру сгора¬ 
ния», где смешиваются с ферментом пероксидазой; в присут¬ 
ствии этого фермента перекись водорода окисляет гидрохинон, 
превращающийся в ядовитый хинон. Все это сопровождается 
выделением газообразного кислорода, который толчком выбра¬ 
сывает жидкость из камеры и разбрызгивает ее. 

Другие животные, которым содержащиеся в поедаемых ими 
растениях яды нс причиняют особого вреда, порой оказываются 
в состоянии эти растительные яды накапливать, хранить и упот¬ 
реблять в целях самозащиты. Классический пример — бабочка 
данаида, гусеницы которой кормятся на различных ваточниках 
(Азсіеріаз зрр.). В ваточниках содержатся «вторичные» метабо¬ 
литы— сердечные гликозиды, влияющие на сокращение сердца 
позвоночных животных и для млекопитающих и птиц ядовитые. 
Гусеницы данаиды накапливают и хранят эти вещества в своем 
теле, откуда они переходят к взрослым особям (имаго), которые 
^становятся совершенно несъедобными для птиц. Например, не¬ 
опытная голубая сойка (данаид раньше не пробовавшая), за¬ 
глотив одну бабочку, испытывает приступ жестокой рвоты, и пос¬ 
ле этого отказывается от поедания всех прочих данаид. Данаи¬ 
ды же, выращенные на капусте (либо на одном из немногих 
ваточников, не содержащих гликозидов), напротив, вполне 
съедобны (Вго\ѵег, Согѵіпо, 1967). 

Химические средства защищают растения от различных по¬ 
требителей в различной степени, а от иных не защищают вовсе. 
В самом деле, то, что для одних животных несъедобно, для дру¬ 
гих может быть изысканным лакомством, а то и единственной 
пищей: многие фитофаги, особенно насекомые, специализируют¬ 
ся на растениях одного или нескольких видов — тех самых, чью 
химическую защиту они одолели. Важный шаг на пути эволю¬ 
ционного взаимодействия между растениями и фитофагами — 
это возникновение устойчивости к химическим средствам защиты 
растения, а затем даже влечения к ним и способности употреб¬ 
лять в пищу и само ядовитое вещество, и вырабатывающее его 
растение. К примеру, готовые отложить яйца самки весенней ка¬ 
пустной мухи (Оеііа Ьгаззісае) обнаруживают стремление вер¬ 
нуться на капустную грядку с расстояния до 15 м (с подветрен¬ 
ной стороны грядки) (рис. 3.23). Привлекает их, по-видимому, 
запах продуктов гидролиза глюкозинолатов (для многих других 
животных ядовитых). 

Животное иногда в состоянии снизить вероятность обнаруже¬ 
ния его хищником: оно может быть окрашено под цвет фона, мо¬ 
жет нести на себе рисунок или узор, скрадывающий очертания его 
тела, или напоминать какой-нибудь часто встречающийся в ме¬ 
стах его обитания несъедобный предмет. Самые простые, неза¬ 
мысловатые и явные примеры этого явления (именуемого крип- 
тизмом)—зеленая окраска многих кузнечиков и гусениц, 
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Расстояние до ближайших растении капусты, м 


Рис. 3.23. Среднее число самок весенней капустной мухи (Оеііа Ъгаззісае), 
ориентирующихся против ветра в направлении капустной грядки, в зависимо¬ 
сти от расстояния, отделяющего их от ближайших растений капусты. (На\ѵкез, 
1974.) 


а также прозрачность тела многих населяющих поверхностные 
слои воды морей и озер планктонных животных. Примеры не 
столь простые — саргассовып морской клоун, очертаниями тела 
схожий с Саргассовыми водорослями, среди которых он живет, 
многие мелкие беспозвоночные, сильно смахивающие на сучки, 
листочки или на различные части цветка (фото 4), и гусеница 
одного из ленточников ЫтепШз агсігірриз, напоминающая кусо¬ 
чек птичьего помета. «Криптические» животные бывают съедоб¬ 
ны и очень вкусны, однако их строение и окраска (а также чи¬ 
сто поведенческий подбор подходящего фона) снижают вероят¬ 
ность того, что они послужат кому-то в качестве пищевого ре¬ 
сурса. 

Если криптизм как оборонительная стратегия чаще встреча¬ 
ется у организмов вполне съедобных, то животные ядовитые 
(или опасные в иных отношениях) часто как будто привлекают 
внимание к этому обстоятельству своей яркой, бросающейся 
в глаза окраской или броским рисунком (узором). Явление это 
называется апосематизмом, а о таких животных говорят, что они 
окрашены апосематически. Бабочка данаида (выше говорилось 
о ее химической защите и о том, что она несъедобна для птиц) 
окрашена апосематически — как и ее гусеница, которая на са¬ 
мом-то деле и заимствует из пищи защитные сердечные глико¬ 
зиды. Одна-единственная попытка съесть такую бабочку птице 
настолько памятна, что других подобных бабочек птица впослед¬ 
ствии в течение известного времени избегает. Ясно, что осталь¬ 
ные данаиды приобретут известные преимущества лишь в том 
случае, если они будут похожи на тех, которых птицы уже отве¬ 
дали (и убили). Таким образом, данаиды испытывают сильное 
давление отбора, направленного на приобретение ими единооб¬ 
разного облика, легко запоминаемого рискнувшими напасть на 
них хищниками. 

Если неприятная на вкус жертва приобретает запоминающий¬ 
ся облик, то немедленно возникает возможность «обмана» хищ- 
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Фото 4. Животные, обладающие покровительственной окраской и формой тела. 
Вверху слева-, лунка серебристая ( РНаІега ЬисерНаІа). Справа : прямокрылое 
насекомое ВатргоркуШип 5р., о. Барро-Колорадо. Внизи слева: мраморный 
геккон {РкуИойасіуІиз рогркугеиз). (Фотографии НеаіЬег Апдеі.) 
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ника организмами других видов. В самом деле, если добыча 
съедобная (имитатор) будет внешне напоминать несъедобную 
(модель), то она будет обладать явным селективным преиму¬ 
ществом. Явление это широко распространено и называется 
бейтсовской мимикрией. В каком-то смысле это особый случай 
маскировки (криптизма): имитатор напоминает какой-то другой 
объект окружающей среды. Но это все же не криптизм, посколь¬ 
ку вместо того, чтобы оставаться незаметным, имитатор заявля¬ 
ет о себе открыто и едва ли будет обойден вниманием хищника. 
О бабочке данаиде мы можем поведать кое-что еще: отметим, 
в частности, что имаго ленточника Ытпепіііз агсНірриз, будучи 
вполне съедобным, имитирует отвратительную на вкус данаиду, 
и голубая сойка, научившаяся избегать данаид, не будет беспо¬ 
коить и ленточников. Весьма любопытно, что несъедобная гусе¬ 
ница данаиды, как и имаго, окрашена апоссматически, тогда 
как съедобная гусеница съедобного ленточника обладает покро¬ 
вительственной (критической) окраской и похожа на кусочек 
птичьего помета. 

Мимикрия под несъедобный объект встречается и за предела¬ 
ми животного царства. Омела, например, частенько по внешнему 
виду поразительно схожа со своим малосъедобным растением- 
хозяином. 

Некоторые животные (такие, как двупарноногие и кроты) 
отчасти избегают внимания хищников, живя в норах. Другие 
(как, например, опоссум, африканская земляная белка, многие 
жуки и кузнечики) могут «прикинуться» мертвыми и тем самым 
избежать «реакции убийства» со стороны хищников. Животные, 
прячущиеся в заранее приготовленные убежища (кролики и лу¬ 
говые собачки — в свои норы, улитки — в свои раковины) или 
свертывающиеся в клубок, чтобы прикрыть уязвимые части тела 
хорошо защищенной спиной (броненосцы, ежи, кивсяки), снижа¬ 
ют таким образом вероятность быть схваченными хищником. 
Стоит, однако, кролику или броненосцу замкнуться в стенах 
своей «крепости» — и жизнь его всецело зависит от того, сможет 
ли неприятель эти стены одолеть (кроличья нора не спасет, на¬ 
пример, от ласки). В жертву своей относительной безопасности 
такой крепостной сиделец приносит еще и возможность быть 
в курсе того, что творится снаружи. Другие животные ведут 
себя так, будто пытаются уйти от беды с помощью надуватель¬ 
ства— «угрожающего поведения». Пример такого поведения — 
«реакция испуга» у бабочек, неожиданно показывающих пятна- 
глаза на крыльях. Есть и другие примеры. Африканский дико¬ 
браз, когда ему угрожает опасность, гремит своими иглами, 
а скунс—вздымает хвост трубой и топочет лапами. 

Несомненно, самая обычная поведенческая реакция живот¬ 
ного на опасность стать чьей-то добычей — «показать пятки». 
Например, когда по соседству оказывается молодая рыба (ма- 
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О Лещ 
• Плотва 


Рис. 3.24. По мере накопления опыта молодь леща ( АЬгатіз Ьгата ) обучается 
все более и более успешно настигать трудноуловимую добычу — веслоногого 
рака Сусіорз ѵісіпиз (изображен в правом верхнем углу); а вот у молоди 
плотвы (РиШиз гиіііиз) доля успешных бросков так никогда и не превосхо¬ 
дит 20%. (По \ѴіпГіеИ еі а!., 19ЙЗ.) 

лек или сеголеток), мелкий озерный веслоногий рак Сусіорз ѵі¬ 
сіпиз делает молниеносный бросок —и опасность столкновения 
с рыбой минует (если, конечно, рыба эта не принадлежит к чис¬ 
лу особо удачливых). Рисунок 3.24 показывает, что молодой 
лещ, обладающий выдвигающимся .ртом и способностью разви¬ 
вать большое всасывающее усилие, в состоянии научиться ус¬ 
пешно управляться с Сусіорз, тогда как гораздо хуже оснащен¬ 
ная для такой охоты плотва толком не способна совладать с та¬ 
кой прыткой жертвой. 

Этот пример иллюстрирует три важных момента. Во-первых, 
«побег», как и любая другая защитная реакция, снижает веро¬ 
ятность того, что животное в конце концов послужит кому-то 
пищей. Во-вторых —и это, пожалуй, неизбежно, — существует 
хотя бы один хищник, способный преодолеть оборону своей 
жертвы. В-третьих, на защиту от хищника расходуется энергия, 
и успех в этом деле (в нашем примере — успешное бегство) 
должен рассматриваться как нечто такое, за что приходится рас¬ 
плачиваться энергией или иными ресурсами, которые можно 
было бы израсходовать на другие цели. 

3.5. Пространство как ресурс 

«Пространство» как собирательный термин. —- Конкуренция ин¬ 
терференционная (через прямое столкновение) и эксплуатаци¬ 
онная (через использование общего ресурса). — Отдельные ме¬ 
ста как ресурсы. 

Все живые существа занимают место в пространстве, и в оп¬ 
ределенном смысле в ряде случаев можно утверждать, что они 
конкурируют за это место — можно, например, сказать, что одно 



Гл. 3. Ресурсы 


169 


растение конкурирует с другим за место в пологе. Правильнее, 
однако, будет утверждать, что растения эти конкурируют за свет 
или какой-либо иной ресурс, которым в этом месте можно за¬ 
владеть. Точіно так же можно сказать, что растения нуждаются 
в пространстве для размещения корней, но утверждение это не¬ 
избежно приобретет иной смысл, а именно: растениям нужны 
заключенные в этом пространстве ресурсы — вода и минераль¬ 
ные соли. Не стоит, стало быть, считать ресурсом пространство 
само по себе. Термин «пространство» правильнее было бы упот¬ 
реблять в собирательном смысле для обозначения тех ресурсов, 
которые из этого пространства можно извлечь. Бывают, впро¬ 
чем и такие случаи, когда от этого взгляда можно отступить 
и признать, например, что луковицы крокусов иной раз распола¬ 
гаются столь часто, что буквально выпирают друг друга из 
земли. И все же в лесном сообществе обычно достаточно места 
для новых деревьев, а на поверхности пруда — для множества 
новых ковриков ряски; в обоих случаях, однако, дальнейшее раз¬ 
витие растительности в конце концов всегда сдерживается не¬ 
хваткой в свободном пространстве света и минеральных ресур¬ 
сов— но не пространства как такового. 

Пространство превращается в потенциально лимитирующий 
ресурс лишь тогда, когда даже при избытке пищи организмы 
в своих возможностях ограничены, причем ограничены физиче¬ 
ской (точнее геометрической) их упаковкой. Морские желуди 
и мидии порой покрывают поверхность камня так плотно, что 
для новых желудей или мидий попросту не остается места; зако¬ 
номерности территориального поведения какой-нибудь птицы 
порой определяют границы обороняемого ею участка. В про¬ 
странстве содержатся ресурсы, но путь к овладению ими лежит 
через овладение пространством. В определенном смысле само 
поведение территориального животного превратило пространство 
в ресурс. Это обстоятельство приобретает большое значение при 
рассмотрении механизмов конкуренции между организмами за 
ресурсы. В гл. 7 (где будет обсуждаться вопрос о конкуренции 
между особями) мы увидим, что можно выделить два класса си¬ 
туаций. С одной стороны, бывает так, что индивидуум А сни¬ 
жает уровень обеспеченности ресурсом, а индивидуум В на это 
снижение реагирует. Каждый из индивидуумов при этом реаги¬ 
рует не на присутствие другого, а на порождаемое ими обоими 
истощение ресурса. Такого рода взаимодействие именуется экс¬ 
плуатационной конкуренцией (конкуренцией через использова¬ 
ние общего ресурса). С другой стороны, бывает и так (особенно 
у высших животных, в том числе у птиц), что конфликт между 
А и В оказывается смещенным в иную плоскость: они взаимодей¬ 
ствуют непосредственно — путем захвата жизненного простран¬ 
ства (территории); и А, и В реагируют при этом не на снижение 
ими обоими уровня обеспеченности ресурсом, а непосредственно 
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друг на друга. Взаимодействие такого рода называется интерфе¬ 
ренционной конкуренцией (конкуренцией через столкновение). 

В других же случаях предельно ясно, что ресурсом является 
само по себе пространство, а не те ресурсы, которые в нем со¬ 
держатся. Легко вообразить, например, конкуренцию между 
ящерицами за те участки поверхности камня, где можно по¬ 
греться на солнышке. Едва ли можно утверждать, что ящерицы 
«потребляют температуру» (температура не ресурс, а условие), 
но благоприятные места они, конечно же, «потребляют» и в 
полной мере используют, тем самым делая их недоступными 
другим ящерицам. Согласно определению, подобные места суть 
ресурсы. Кроме того, потенциальными ресурсами самых разно¬ 
образных животных можно считать также гнездовые участки 
-и убежища. 


3.6. Классификация ресурсов 

Обсудив свойства разнообразных ресурсов, опишем теперь 
разработанную Тилманом (Тіітап, 1982) систему их классифи¬ 
кации. Она должна послужить полезным синтетическим итогом 
Целого ряда идей, высказанных в настоящей главе. В последую¬ 
щих главах она поможет еще и прояснить наши представления 
о механизмах конкуренции между организмами. 

Мы убедились, что для завершения жизненного цикла каж¬ 
дое растение нуждается в 20—30 отдельных ресурсах и что 
большинству растений требуется один и тот же набор ресурсов 
{хотя, конечно, в несколько различных соотношениях). Каждый 
из ресурсов приходится добывать независимо от других, причем 
зачастую своим, совершенно особым способом: один — в виде ио¬ 
нов (К+), а другой — в виде молекул (СО 2 ), один — в раство¬ 
ренном состоянии, другой — в газообразном. Углерод невозмож¬ 
но заменить азотом, а фосфор — калием. Лишь очень немногие 
из необходимых высшим растениям ресурсов можно заменить 
целиком или частично. Большинство растений способны усваи¬ 
вать азот и в нитратной, и в аммонийной фоірме (т. е. в составе 
соответствующих ионов), но сам азот заменить нечем. Изучая 
пищевые ресурсы плотоядных животных, мы обнаруживаем 
картину совершенно противоположную: почти любую поедаемую 
ими добычу можно с полным успехом заменить едва ли не любой 
другой добычей примерно такого же размера. Таким образом, 
,ресурсам, каждый из которых для организма незаменим , проти¬ 
востоят ресурсы взаимозаменяемые. На этом противопоставле¬ 
нии можно построить классификацию совместно '(попарно) по¬ 
требляемых ресурсов (рис. 3.25). 

: і і При построении такой классификации концентрация или ко¬ 
личество одного из ресурсов откладывается по оси абсцисс, дру¬ 
гого— по оси ординат. Мы знаем, что различные сочетания ко- 
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Антагонистические 

(противодействующие) 



Ингибирующие 

(тормозящие) 



Рис. 3.25. Изолинии скоростей роста, зависящих от степени обеспеченности 
ресурсами. Каждая из этих изолиний соединяет точки, соответствующие таким 
количествам двух ресурсов (#і и Д 2 ) в окружающей среде, которые понадоби¬ 
лись бы для того, чтобы популяция росла с данной скоростью (для каждой изо¬ 
линии— своей). С ростом обилия ресурсов скорость роста популяции увеличи¬ 
вается, и поэтому чем выше скорость роста, тем дальше от начала координат 
расположена соответствующая ей изолиния: изолинии А соответствует самое 
низкое (из трех) значение скорости, изолинии В — промежуточное, а изоли¬ 
нии С — самое высокое. Ресурсы: А —незаменимые; Б — полностью взаимоза¬ 
меняемые; В —- взаимодополняющие (комплементарные); Г — антагонистиче¬ 
ские (противодействующие); Д — ингибирующие (тормозящие). (По ТПтап, 
1982.) 


личеств обоих ресурсов обычно обусловливают различные скоро¬ 
сти (роста изучаемых организмов (будь то рост отдельной особи 
или рост популяции, складывающийся из выживания и воспро¬ 
изводства). Можно, стало быть, соединить точки (т. е. сочета¬ 
ния количеств ресурсов), соответствующие одному и тому же 
значению скорости роста, и получить тем самым линии (изоли¬ 
нии одинакового роста, или «изоклины»). Скажем, на рис.3.25 
изоклина В — это во всех случаях изоклина нулевого «чистого» 
роста. Иными словами, при любом сочетании количеств ресур¬ 
сов, соответствующем точке на одной из кривых В, организм не 
может ни увеличиваться, ни уменьшаться, а может лишь сохра¬ 
нять прежние размеры. Соответственно, изоклины А, проходя¬ 
щие через зону меньшей ресурсообеспеченности, чем изокли¬ 
ны В, соединяют такие точки (сочетания количеств ресурсов), 
которым соответствует одна и та же отрицательная скорость 
роста* В свою очередь изоклины С, проходящие через зону боль- 
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шей ресурсообеспеченности, чем изоклины В, соединяют такие 
точки, которым соответствует одна и та же положительная ско¬ 
рость роста. Как мы увидим, в зависимости от свойств попарно 
взаимодействующих ресурсов эти изоклины изменяют свою 
форму. 

3.6.1. Незаменимые ресурсы 

Два ресурса называются незаменимыми, когда ни один из 
них нс в состоянии заменить другой. При этом скорость роста, 
которой можно достигнуть при снабжении организмов ресур¬ 
сом 1, бывает жестко ограничена имеющимся количеством ре¬ 
сурса 2. На рис. 3.25, Л это обстоятельство отображено изокли¬ 
нами, ветви которых параллечьны координатным осям. Такой 
вид диаграммы объясняется тем, что наличное количество одно¬ 
го из ресурсов задает ту максимальную возможную скорость ро¬ 
ста, которая может быть дотигнута при произвольном измене¬ 
нии количества другого ресурса. Максимум, о котором идет 
речь, достигается лишь в том случае, если наличное количество 
этого другого ресурса не предопределяет еще более низкой ско¬ 
рости роста. Именно так обычно обстоит дело с такими необ¬ 
ходимыми для роста зеленых растений ресурсами, как азот 
и калий; то же относится и к двум облигатным хозяевам пара¬ 
зита или патогенного микроба, вынужденного менять хозяев по 
ходу своего жизненного цикла (гл. 12). Для бабочек Неіісопіиз 
ресурсом 1 могут оказаться листья лианы Раззі^іога определен¬ 
ного вида (ими кормятся гусеницы), а ресурсом 2 обычно быва¬ 
ет цветочная пыльца тыквенного растения Сигапіа (на котором 
кормятся взрослые бабочки). 


3.6.2. Взаимозаменяемые ресурсы 

Взаимодополняющие ресурсы. — Антагонистические ресурсы.— 
Ингибирование. 

Два ресурса называются полностью взаимозаменяемыми, 
если любой из них можно целиком заменить другим. У боль¬ 
шинства зеленых растений именно так соотносятся два источни¬ 
ка азотного питания — нитрат-ионы и ионы аммония. Точно так 
же соотносятся пшеница и ячмень в рационе деревенского цып¬ 
ленка, а зебры и газели — в рационе льва. Мы, кстати, при этом 
не утверждаем, что оба ресурса равноценны. Между прочим, 
нитрат-ионы как источник азота обойдутся растению дороже, 
чем ионы аммония: азот включается в состав белка в аммоний¬ 
ной форме, а на восстановление нитратного азота до аммонийно¬ 
го растению придется израсходовать полученную в результате 
обменных процессов энергию. Эта особенность пары ресурсов 
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(полная взаимозаменяемость, но вовсе не обязательно равно¬ 
ценность) отражена на рис. 3.25,5: наклон изоклин таков, что 
любая из них пересекает координатные оси на различных рас¬ 
стояниях от начала координат. Из рис. 3.25,5 следует, напри- 
■мер, что в отсутствие ресурса 2 организмам требуется сравни¬ 
тельно небольшое количество ресурса 1, зато в отсутствие ре¬ 
сурса 1 — сравнительно большое количество ресурса 2. 

Взаимозаменяемые ресурсы именуются взаимодополняющи¬ 
ми , если изоклины на диаграмме прогнуты «вовнутрь» — по на¬ 
правлению к началу координат (рис. 3.25,5). Такая форма 
изоклины означает, что при совместном потреблении организма¬ 
ми данного вида обоих ресурсов их в совокупности требуется 
меньше, чем при раздельном потреблении. Когда люди вместе 
с рисом употребляют в пищу семена некоторых бобовых, они 
могут на 40% повысить содержание в своем рационе усвояемого 
белка (Барре, 1971). Бобы богаты лизином — незаменимой ами¬ 
нокислотой, которой очень мало в рисе, тогда как рис обогащен 
серусодержащими аминокислотами, которых совсем немного 
в бобах. 

Два взаимозаменяемых ресурса называют антагонистически¬ 
ми, если изоклины на диаграмме выгнуты «наружу» — по на¬ 
правлению от начала координат (рис. 3.25,5). Такая форма 
изоклин указывает на то, что при совместном потреблении обоих 
ресурсов на поддержание заданной скорости роста организмов 
данного вида этих ресурсов расходуется больше, чем при раз¬ 
дельном их потребления. Такая ситуация может возникнуть, на¬ 
пример, тогда, когда различные пищевые ресурсы содержат раз¬ 
личные же токсичные соединения, оказывающие на потребите¬ 
ля обоих ресурсов синергическое (т. е. превышающее результат 
простого суммирования) действие. Так, в опытах Джензена 
(Лапхеп еі аі., 1977) 0,Б-пипеколиновая и дженколиновая кисло¬ 
ты («вторичные метаболиты», содержащиеся в некоторых семе¬ 
нах и выполняющие, как полагают, защитную роль) при раз¬ 
дельном потреблении не оказывали сколько-нибудь существен¬ 
ного влияния на рост семсиоядной личинки жука-зерновки, но 
при совместном поглощении их влияние оказывалось весьма за¬ 
метным. Если семена одного растения содержали одно из этих 
соединений, а семена другого — второе, то кормление личинок 
смесью из этих семян обычно неблагоприятно сказывалось на 
их росте. 

Наконец, рис. 3.25, Д поясняет (на примере пары незамени¬ 
мых ресурсов) наблюдаемое при высокой ресурсообеспеченно- 
сти явление ингибирования. Примеры ресурсов, являющихся не¬ 
заменимыми, но в чрезмерных количествах становящихся ток¬ 
сичными (или «повреждающими»), отыскать не так уж трудно. 
И двуокись углерода, и вода, и элементы минерального питания 
(такие, например, как железо) —все они необходимы для фото- 
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синтеза, но в чрезмерном количестве любой из этих ресурсов 
оказывает летальное действие. То же самое можно утверждать 
и в отношении освещенности: в широком диапазоне ее значений 
повышение освещенности влечет за собою и повышение скорости 
роста растений, но очень высокая освещенность может затормо¬ 
зить рост. Во всех подобных случаях при очень высокой ресурсо- 
обеспеченности дальнейшее ее повышение приводит к замедле¬ 
нию роста, и поэтому изоклины превращаются в замкнутые кри¬ 
вые (рис. 3.25, Д). Это тот самый случай, когда то, что на одном 
количественном уровне представляет собой ресурс, на другом 
уровне превращается в лимитирующее условие. 

3.7. Измерения экологической ниши, 
соответствующие ресурсам 

В гл. 2 мы развили концепцию экологической ниши, согласно 
которой ниша являет собой некую я-мерную фигуру — «гипер¬ 
объем». Геометрия этой фигуры задает такие пределы измене¬ 
ния целого ряда (п) внешних факторов, в которых организмы 
данного вида могут выживать и размножаться. К числу упомя¬ 
нутых внешних факторов принадлежат как условия (гл. 2), так 
и ресурсы (настоящая глава). Заметим, к слову, что изоклины 
нулевого роста (линии В) на рис. 3.25 определяют границы 
двумерной экологической ниши. По одну сторону изоклины соче¬ 
тания количеств ресурсов таковы, что организмы могут сущест¬ 
вовать вполне благополучно, а по другую — таковы, что орга¬ 
низмы эти постепенно исчезают. 

В некоторых случаях «ресурсные» измерения (оси) видовой 
экологической ниши можно изобразить примерно так же, как 
изображают оси, соответствующие условиям — с нижними и верх¬ 
ними границами, в пределах которых организмы рассматривае¬ 
мого вида в состоянии успешно существовать. Например, в слу¬ 
чае «размерно-селективного» хищника наличие ограничений его 
способности находить и поедать свою добычу означает, в частно¬ 
сти, то, что этот хищник в состоянии использовать лишь узкий 
круг жертв из некоего континуума потенциальных жертв —от 
самых мелких до очень крупных. Для других ресурсов можно 
с уверенностью указать лишь нижний предел. Примером таких 
ресурсов могут служить потребляемые растениями минеральные 
вещества: нижний предел их концентрации, за которым ни рост, 
ни размножение растений невозможны, установить нетрудно, 
а вот верхнего предела может и не быть (рис. 3.25,Л—Г).Если 
в неоднородной («пятнистой») почвенной среде нитраты содер¬ 
жатся в самых разнообразных концентрациях, то растения опре¬ 
деленного вида могут прекрасно расти всюду , где концентрация 
нитратов превосходит некоторый минимум. И все же, как отме¬ 
чалось в разд. 3.6.2, «хорошего должно быть понемножку»: из- 



Гл. 3. Ресурсы 


175 


быток некоторых ресурсов (например, воды, ионов Ре 2+ , солнеч¬ 
ной радиации) бывает растениям вреден, и в таких случаях на 
«ресурсной» оси можно отметить и верхний предел 
((рис. 3.25, Д). Наконец, многие ресурсы таковы, что их невоз¬ 
можно описать с помощью непрерывных числовых переменных, 
и надлежит скорее рассматривать как нечто дискретное. Гусе¬ 
ницам бабочек из рода Неіісопіиз нужны для пропитания листья 
лианы РаззіІІога ; гусеницы данаид специализируются на расте¬ 
ниях из семейства ваточников; животным различных видов тре¬ 
буются гнездовые участки с вполне определенными свойствами. 
Потребности в такого рода ресурсах невозможно упорядочен¬ 
ным образом расположить вдоль какой бы то ни было непрерыв¬ 
ной графической оси (надписанной, скажем, так: «пищевые рас¬ 
тения»). Вместо этого измерения экологических ниш, соответ¬ 
ствующие пищевым растениям или гнездовым участкам, нужно 
задавать просто в виде конечных перечней соответствующих ре¬ 
сурсов. 

«Ресурсные» измерения, как бы они ни задавались и ни опи¬ 
сывались — неотъемлемые составные части п-мерной ниши. Мы 
увидим, что концепция экологической ниши становится особенно 
плодотворной при рассмотрении вопросов, связанных с исполь¬ 
зованием лимитирующих (или потенциально лимитирующих) 
ресурсов. Представление о нише будет играть важную роль в по¬ 
следующих главах, в которых обсуждается возможная роль меж¬ 
видовой конкуренции за ресурсы в формировании состава со¬ 
общества и его видового разнообразия (гл. 7, 18 и 22). 

Ресурсы среды обитания и их потребление организмами изу¬ 
чались как экологами растений, так и экологами животных; в их 
подходах к предмету, однако, наметились некоторые очень су¬ 
щественные различия. Значительная часть исторического пути 
экологии растений отмечена господством «экофизиологии»; осо¬ 
бое внимание уделялось физиологическим механизмам, посредст¬ 
вом которых каждое отдельное растение добывает необходимые 
ему ресурсы — свет, воду и биогенные элементы. Все силы были 
брошены на лабораторные опыты, выполнявшиеся на отдельных 
растениях. Напротив, экологов животных ресурсы чаще инте¬ 
ресовали прежде всего как объект конкуренции между организ¬ 
мами или как «сырье» взаимодействий типа «хищник— жеіртва». 
В какой-то мере эти исторические различия отразились и на 
структуре настоящей главы. Экология, однако, становится дис¬ 
циплиной все более и более цельной, и со временем эти разли¬ 
чия, по-видимому, в основном сотрутся. 



Глава 4 


Унитарные и модулярные организмы: 
их жизнь и смерть 


4.1. Введение: жизнь как экологическое событие 

Экологи стремятся изучить демографические процессы, их по¬ 
следствия и влияющие на них факторы. 

В этой главе мы несколько изменим наш подход и, не вникая 
особенно в природу взаимодействий организмов со средой, сосре¬ 
доточим внимание на численности особей и на процессах, опре¬ 
деляющих ее изменения. 

Коль скоро мы завели об этом речь, необходимо подчеркнуть 
один непреложный экологический факт, который может быть 
записан выражением 

N п = N і +В-^ + С-Е. 

Иными словами, число особей определенного вида, населяющих 
данное местообитание в настоящее время (А г п ), равно числу осо¬ 
бей, находившихся там прежде (Ал), плюс число особей, родив¬ 
шихся в течение истекшего промежутка времени (В), минус 
число погибших за то же время особей (О), плюс число им¬ 
мигрантов (С), минус число эмигрантов ( Е ). Тот же факт мож¬ 
но сформулировать и несколько иначе: 

М = ЛГп + В — 0 + С — Е. 

Через В на этот раз обозначено число особей, которым суждено 
родиться между настоящим моментом и некоторым моментом 
времени в будущем, и т. д. 

Эти непреложные реалии жизни любых организмов опреде¬ 
ляют основную задачу экологии: описать, истолковать и понять 
закономерности распространения и динамики численности жи¬ 
вых существ. Так, если экологи изучают влияние температуры, 
света или какого-либо загрязняющего вещества (скажем, ртути) 
на тот или иной организм, то они скорее всего будут сосредото¬ 
чивать свое внимание на одной фазе жизненного цикла или сто¬ 
роне жизнедеятельности организма; но все это исследование, 
согласно сказанному выше, будет иметь отношение к экологии 
лишь постольку, поскольку затронутая фаза жизненного цикла 
или сторона жизнедеятельности в состоянии повлиять на рожде¬ 
ние, смерть или переселение этого организма. Конечная цель — 
углубить понимание причин, определяющих величину М п , или 
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предсказать величину М\. Если какие-либо другие экологи нач¬ 
нут выяснять влияние насекомого вредителя на посевы, то они, 
наверное, попытаются отыскать способы повышения А г { посеян¬ 
ных растений за счет снижения ЛА насекомых-вредителей; если 
же они будут изучать распространение редкого растения в преде¬ 
лах охраняемой территории, то зарегистрируют различия ІѴ П на 
разных участках и, возможно, попытаются установить, как усло¬ 
вия на этих участках влияют на жизнь растений: способствуют 
ли их распространению и размножению или же приближают их 
гибель. Наконец, экологи, изучающие животное и растительное 
население загрязненной реки, по-видимому, измерят и зарегист¬ 
рируют ІѴ П целого ряда видов, а затем сопоставят свои данные 
с теми, что были получены на примерно такой же, но незагряз¬ 
ненной реке. Во всех этих случаях, как мы видим, экологам 
нужно знать численность особей, их распределение, закономер¬ 
ности демографических процессов (рождаемости, смертности, 
миграций), определяющих численность, а также механизмы воз¬ 
действия внешних факторов на эти процессы. 

Именно поэтому в настоящей главе в качестве основных за¬ 
дач экологии рассматривается изучение законов рождения и ги¬ 
бели особей и в несколько меньшей степени — их переселения 
(миграций). (Миграции будут гораздо подробнее рассмотрены 
в гл. 5.) Особое внимание будет уделено также способам коли¬ 
чественного выражения этих законов и отысканию обобщений, 
связывающих воедино совершенно различные на первый взгляд 
типы организмов. 

4.2. Что такое особь? 

Унитарные и модулярные организмы 

Различные особи могут находиться на различных стадиях жиз¬ 
ненного цикла; кроме того, особи разнокачественны. 

В том, что было до сих пор сказано, прежде всего необходи¬ 
мо распознать неявное, но важное допущение, а распознав — 
отвергнуть его. «Непреложный экологический факт» сформули¬ 
рован на основе понятия «особь». Такая формулировка предпо¬ 
лагает, что любая данная особь абсолютно тождественна любой 
другой, а это неверно со многих точек зрения. 

Во-первых, почти все организмы в течение своего жизненно¬ 
го цикла проходят через целый ряд определенных стадий. Яйцо 
насекомого превращается в личинку, личинка — в имаго (у не¬ 
которых насекомых есть еще и стадия куколки); из семян расте¬ 
ний образуются проростки, а из проростков вырастают взрослые 
фотосинтезирующие растения и т. д. Во всех подобных случаях 
на различных стадиях жизненного цикла особи, надо полагать, 
подвержены влиянию различных факторов и мигрируют, умира- 
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ют и, конечно же, размно¬ 
жаются с различными ско¬ 
ростями. Стадии эти нуж¬ 
но выделять и к каждой из 
них подходить с особой 
меркой. 

Во-вторых, особи могут 
оказаться разнокачествен¬ 
ными— и тогда, когда от¬ 
дельные стадии выделить 
невозможно, и даже тогда, 
когда все особи пребывают 
на одной и той же стадии 
развития. Наиболее замет¬ 
ное проявление разнока¬ 
чественности — различия в 
размерах тела; весьма 
обычны, впрочем, и разли¬ 
чия между особями по количеству накопленных ими резервных 
неществ, как это показано на рис. 4.1, где приведены данные 
по индивидуальной изменчивости молоди кумжи по количеству 
-запасенного в теле жира (Еіііоіі:, 1976). 

И все же особенно нелепым упрощенное представление об 
индивидууме становится тогда, когда изучаемые организмы ока¬ 
зываются не унитарными, а модулярными. Поэтому, прежде чем 
перейти к рассмотрению и количественной формулировке зако¬ 
нов рождаемости и смертности (разд. 4.3 и последующие разде¬ 
лы), необходимо обсудить различия между унитарными и моду¬ 
лярными организмами. 


У 4 5 

Содержание жира, % 

Рис. 4.1. Изменчивость особей: содержа¬ 
ние жира в теле сеголетков кумжи. Все 
вошедшие в выборку особи обладали 
примерно одинаковой массой — около 
11 г. (По ЕШоІІ, 1976.) 


4.2.1. Организмы унитарные и модулярные 

Унитарные организмы. — Модулярные организмы. — Рост выс¬ 
ших растений. — Модули могут обладать физиологической 
■обособленностью. — Деревья и кустарники. — Модулярная орга¬ 
низация может проявляться на двух и более уровнях. — ОЬеІіа — 
пример модулярного животного.—Модулярные особи — гене- 
ты. — Численность модулей зачастую играет большую роль, не¬ 
жели численность генетов. — Модулярность может повлечь за со¬ 
бой очень высокую индивидуальную изменчивость. — Модуляр¬ 
ные особи обладают возрастной структурой. 

Строение унитарных организмов в очень значительной степе¬ 
ни предопределено генетически. Если не принимать в расчет 
уродств, то у любой собаки четыре ноги, а у любой саранчи — 
шесть, у любой рыбы один рот, а у любого кальмара — два 
глаза. Идеальный пример унитарного организма — человек. 
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Жизнь его начинается тогда, когда в результате оплодотворе¬ 
ния яйцеклетки сперматозоидом образуется зигота. Зигота им¬ 
плантируется в стенку матки, и начинаются сложные процессы 
эмбрионального развития. В возрасте шести недель у плода уже 
хорошо различимы уши, глаза, нос и конечности с пальцами,, 
и если не случится какого-нибудь несчастья, то человек сохра¬ 
нит сложившиеся к этому возрасту черты внешнего строения 
до самой смерти. Рост плода продолжается до родов, а родив¬ 
шийся ребенок растет лет до восемнадцати; размеры тела при 
этом изменяются весьма существенно, а строение — напротив, 
довольно незначительно, и то лишь исключительно в связи с по¬ 
ловым созреванием. У женщин продолжительность репродук¬ 
тивного периода составляет примерно тридцать лет, а у муж¬ 
чин— несколько более. Вслед за репродуктивным периодом на¬ 
ступает старение — подчас постепенно и незаметно. Смерть мо¬ 
жет приключиться когда угодно, а череда событий, ожидающих 
тех, кому выпадает жить дольше, вполне предсказуема (как 
предсказуемо и строение тела). 

У модулярных же организмов из зиготы развивается некая 
единица строения (модуль), порождающая затем все новые и но¬ 
вые модули, напоминающие самый первый. То, что получается 
в результате, почти всегда разветвлено и неподвижно (за ис¬ 
ключением самых ранних стадий). В отличие от организмов 
унитарных отдельные модулярные организмы состоят из набо¬ 
ров основных конструктивных элементов, число которых чрез¬ 
вычайно изменчиво, а развитие модулярных организмов не пред¬ 
определено какой бы то ни было жесткой программой и сильно 
зависит от их взаимодействия с окружающей средой. Растения 
в большинстве своем модулярны, и для многих людей, не¬ 
сомненно, именно растения являют собой наиболее яркий и оче¬ 
видный пример обширной группы модулярных организмов. Впро¬ 
чем, модулярны и представители многих важных групп животно¬ 
го царства (в том числе губки, гидроиды, кораллы, мшанки и 
колониальные асцидии); в числе этих групп едва ли не 19 типов. 
Модулярны также многие простейшие и грибы. 

В прошлом многие экологические и эволюционные обобщения 
были сделаны так, будто весь мир живых существ некоторым 
образом олицетворяется унитарными животными (подобными 
человеку или, скажем, комару). А это крайне неосторожно. На 
обширных пространствах воды и суши преобладают организмы 
модулярные, такие, например, как морские водоросли, кораллы, 
лесные деревья и травы. 

Основной конструктивный модуль, определяющий характер 
роста надземных частей высшего растения — это лист вместе 
с его пазушной почкой и с прилегающим участком стебля — 
междоузлием. Развитие и прорастание почки в свою очередь 
приводит к появлению новых листьев, каждый из которых снаб- 
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жен своей собственной пазушной почкой. Рост растений и со¬ 
стоит в накоплении таких модулей. На определенном этапе раз¬ 
вития организмы образуют видоизмененные модули нового ти¬ 
па, предназначенные для размножения. У высшего растения это 
цветки {у гидроида — гонофоры и т. д.). Они в конечном итоге 
порождают новые зиготы, из которых развиваются зародыши. 
Специализированные репродуктивные модули, как правило, уже 
не производят новых модулей (впрочем, среди модулярных жи¬ 
вотных известны и исключения из этого правила). «Программа 
развития» модулярного организма в типичном случае сводится 
к относительному увеличению числа модулей, предназначенных 
для выполнения различных физиологических функций, например 
размножения или продолжения соматического роста. 

По характеру внешнего строения все растения (да и все мо¬ 
дулярные организмы вообще) можно в первом приближении 
поделить на два типа. Растения первого типа тянутся вверх: их 
эволюция, по-видимому, определялась в основном возможностью 
поместить свои листья повыше листьев своих соседей. Растения 
второго типа разрастаются в горизонтальном направлении: они 
разбрасывают свои модули по поверхности субстрата или в его 
толще. Многие из таких растений образуют новые корневые 
системы, связанные с горизонтально разрастающимся стеблем; 
так бывает у растений корневищных и столонообразующих. Об¬ 
разования, соединяющие отдельные части таких растений, не¬ 
редко отмирают и сгнивают, и потомство одной и той же «роди¬ 
тельской» зиготы превращается в набор физиологически обособ¬ 
ленных единиц (такие модули, наделенные способностью к са¬ 
мостоятельному существованию, принято называть «раметами»). 
Потомство одной и той же зиготы именуется клоном. Многие 
•клональные растения по мере роста «распадаются на части». 
Ярчайшие примеры такого рода дают многие плавающие вод¬ 
ные растения, например ряска ( Еетпа ), водяной гиацинт 
{ЕісННогпіа) и пистия ( Різііа) \ обособленные, независимые моду¬ 
ли этих растений, порожденных одной-единственной зиготой, по¬ 
рою наглухо забивают целые пруды, озера и речки. 

Основная особенность, отличающая деревья и кустарники от 
большинства травянистых растений, состоит в устройстве систе¬ 
мы соединений, связывающей отдельные модули воедино и со¬ 
единяющей их с корневой системой. Соединения не сгнивают, 
а одревесневают и утолщаются, превращая растение в много¬ 
летник. Большая часть тела такого одревесневшего растения 
мертва — лишь под самой корой располагается тонкий слой 
живых тканей. И вот этот-то живой слой непрерывно порожда¬ 
ет новую ткань и окружает ствол дерева все новыми и новыми 
напластованиями отмершего клеточного материала. Большая 
часть дерева — это нечто вроде кладбища, где погребены отжив¬ 
шие свое стеблевые ткани. Деревья в большинстве своем при- 
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надлежат к числу растений, растущих в основном вверх. Харак¬ 
терная форма такого дерева, как кипарис, ель, тсуга или дуб, 
определяется главным образом способом взаимного расположе¬ 
ния его модулей. 

В строении организмов нередко обнаруживаются два или бо¬ 
лее уровней модулярной организации. Основные единицы стро¬ 
ения высших растений — листья с их пазушными почками — бы¬ 
вают собраны в группы определенной формы, которые и сами 
в свою очередь многократно повторяются. Наглядным примером 
такого строения может служить растение земляники. Из почки 
поочередно развиваются обыкновенные земляничные листья, 
а сами эти листья бывают собраны в розетки. Рост землянично¬ 
го растения состоит в: а) приумножении числа листьев в от¬ 
дельной розетке и б) формировании новых розеток на столонах 
(«усах»), вырастающих из пазушных почек розеточных листьев. 
В строении деревьев тоже можно выделить несколько уровней 
^модулярности. Первому уровню соответствует лист с его пазуш¬ 
ной почкой, второму — целый побег, на котором определенным 
образом расположены листья, третьему — вся «система ветвей» 
(т. е. крупный сук с ветками или часть кроны) с ее характерной 
формой, которая повторяется в других подобных «системах» 
и восстанавливается после повреждения. Общее «телосложение» 
модулярных организмов определяется, по сути дела, углами 
между смежными модулями и длинами соединяющих их стеблей 
или междоузлий. 

Рис. 4.2 иллюстрирует многообразие форм роста и типов 
строения, порождаемых модулярным ростом. Закономерности 
роста модулярных животных можно пояснить на примере ка¬ 
кого-либо гидроида, например ОЬеІіа. Развитие колонии начи¬ 
нается с того, что недолговечная свободноплавающая личинка 
обелии (так называемая планула) прикрепляется к какому-ни¬ 
будь твердому предмету. Осевшая личинка дает начало горизон¬ 
тальному корнеподобному образованию, несущему на себе мно¬ 
жество разветвленных стеблей. На этих стеблях сидят поли¬ 
пы— основные модули ОЬеІіа ; служат они как для питания, так 
и для защиты. На каждой ветви верхушечный полип — самый 
молодой. Таким он остается не всегда: от его основания отпоч¬ 
ковывается следующий полип, со временем вырастающий и рас¬ 
полагающийся выше первого. Разветвленные стебли продолжа¬ 
ют служить соединительной сетью, связывающей между собой 
все образующие колонию полипы. Налицо принципиальное сход¬ 
ство с модулярной организацией растений. Размножение у ОЬе¬ 
Ііа начинается с того, что от видоизмененных полипов, именуе¬ 
мых гонофорами, отпочковываются крошечные свободноплаваю¬ 
щие медузы, размножающиеся половым путем и порождающие 
множество личинок (планул). Другие «колониальные» живот¬ 
ные обладают своими особенностями роста и размножения. Как 
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бы то ни было, все эти животные модулярны, и при изучении 
их экологических свойств об этом не следует забывать. 

Вернемся теперь к вопросу о том, что же такое особь. Число 
находящихся на поле отдельных кроликов (особей) можно уста¬ 
новить следующим образом: сосчитать замеченные на этом поле 
кроличьи уши или лапы, а затем разделить результат подсчета 
соответственно на два или на четыре; частное от такого деле¬ 
ния— это число выживших зигот. Но на что поделить число 
листьев высшего растения, вай папоротника, число зооидов ас- 
ц-идии или мшанки? Делителя, который сделал бы возможным 
подобный расчет, не существует. Иначе говоря, Ы а может соот¬ 
ветствовать наличному числу выживших зигот, но в том случае, 
если изучаемые организмы модулярны, о «величине» популяции 
оно в состоянии дать только частичное, а то и обманчивое пред¬ 
ставление. Имея в виду это обстоятельство, Кейс и Харпер 
{Кауз, Нагрег, 1974) предложили термин «генет»; «генет» — это 
«генетический индивидуум», т. е. все то, что получилось из одной 
зиготы. Генет, стало быть, можно противопоставить являюще¬ 
муся его частью модулю — будь этот модуль раметом, побегом, 
корневым отростком, зооидом, полипом или чем бы то ни 
было еще. 

Следовательно, как ни важно изучать распространение и чис¬ 
ленность генетов і(т. е. индивидуумов), при исследовании моду¬ 
лярных организмов необходимо изучать еще и распространение 
и численность модулей. Последнее часто приносит большую 
пользу. Скажем, запас растущей на пастбище травы, которую 
может съесть пасущаяся скотина, определяется не числом гене¬ 
тов травянистых растений, а числом листьев, связанным с чис¬ 
лом модулей; и коль скоро за изменениями запасов корма необ¬ 
ходимо следить, то для этого нужно знать вовсе не число родив¬ 
шихся и погибших генетов, а число родившихся и погибших 
модулей. По этой причине модулярные организмы надлежит 
изучать как бы на двух взаимодействующих уровнях. Примени¬ 
тельно к ним формулировка «непреложного экологического фак¬ 
та» включает по меньшей мере два уравнения — то, что уже 
приводилось, и еще одно, а именно: 

Рис. 4.2. Различные модулярные организмы (слева — растения, справа — жи¬ 
вотные). А. Модулярные организмы, по мере роста распадающиеся на части: 
ряска (Ьетпа зр.) и Нуйга зр. (неколониальное кишечнополостное). Б. Сво- 
бодноветвящиеся и сравнительно недолговечные (однолетние) организмы: поле¬ 
вой клевер (Тгі^оііит агѵепзе) и Реппагіа зр. (тип СпЫагіа, класс НусІгогоа). 
В. Организмы, обладающие корневищами и ползучими стеблями (столонами), 
клоны которых разрастаются в горизонтальном направлении: обыкновенная 
многоножка ( Роіуройіит ѵиідаге) и Сатрапиіагіа зр. (тип СпЫагіа, класс 
Нусігогоа). Дерновино- и кочкообразователи, состоящие из плотно упакован¬ 
ных модулей: восьмицветковая овсяница ( Резіиса осіоЦога) и Сгуріозиіа зр. 
(мшаика-обрастатель). Д. Долговечные выносливые многократно разветвлен¬ 
ные организмы: дуб (<Зиегсиз зр.) и обыкновенный морской веер Согдопіа зр. 
(коралл — тип ОшЗагіа, класс АпіЬогоа) 
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Число модулей в настоящий момент = Число модулей в прошлом+ 
+ Число отрожденных модулей — Число отмерших модулей. 

Как уже отмечалось, индивидуальные различия существуют 
и между унитарными организмами. Но у модулярных организ¬ 
мов возможности проявления индивидуальной изменчивости на¬ 
много шире. Если выращивать однолетнюю марь белую ( Скепо - 
ройіит аІЬит) при неблагоприятных условиях или при очень 
высокой плотности, то она может зацвести и дать семена, до¬ 
стигнув всего лишь 50 мм в высоту. В условиях же более бла¬ 
гоприятных она может дорасти до 1 м в высоту, а семян прине¬ 
сти в 50 000 раз больше. Причина такой пластичности состоит 
именно в модулярности и в различиях скоростей отрождения и 
отмирания частей растения. Такие важнейшие жизненные про¬ 
цессы, как рождение, старение и смерть, происходят, стало быть, 
не только на уровне всего организма, но и на уровне отдельного 
модуля. В действительности же у организма в целом «запро¬ 
граммированного старения» часто и не бывает: в самом деле, 
клональные растения, постоянно избавляясь от старых тканей, 
по-видимому, пребывают в состоянии вечной «соматической юно¬ 
сти». Даже у деревьев, накапливающих отмершие ткани в ство¬ 
ле и ветвях, и у роговых кораллов, сохраняющих старые обыз¬ 
вествленные ветви, смерть часто наступает не от «запрограмми¬ 
рованной старости», а от слишком больших размеров или от 
болезни. 

Наиболее яркий пример «модулярного» старения — ежегод¬ 
ное отмирание листьев листопадного дерева; при этом, однако, 
молодость, средний возраст, а затем старение и смерть чередой 
наступают и у корней, и у почек, и у цветков. Модулярные жи¬ 
вотные вроде гидроида ОЬеІіа или какого-нибудь коралла порой 
в одно и то же время состоят из частей, находящихся на любой 
из перечисленных стадий. Рост генетического индивидуума (ге- 
нета) представляет собой итог всех этих «модулярных» про¬ 
цессов. 

Таким образом, тело отдельного модулярного организма на¬ 
делено возрастной структурой: оно состоит из молодых (разви¬ 
вающихся), активно функционирующих и стареющих частей. 
Сказанное означает, что возрастную структуру популяции моду¬ 
лярных организмов можно описать двояко: имея в виду либо 
возрасты генетов, либо возрасты тех частей (модулей), из кото¬ 
рых эти генеты состоят. При описании возрастной структуры по¬ 
пуляции кроликов подобной проблемы не возникает. Вопрос этот 
тем более существен, что характер жизнедеятельности модуля, 
подобного листу или корню, с возрастом изменяется, а при этом 
изменяется порой и его питательная ценность, а также степень 
привлекательности для фитофага. Лист или корень обычно ста¬ 
новится жестче, содержание в нем волокнистых веществ повы- 
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шается, а белка — падает; снижается и его усвояемость. Если 
эколог будет относиться ко всем листьям на пастбище или 
в лесном пологе как к совершенно тождественным, то он оставит 
без внимания то обстоятельство, что для других существ эти 
листья, как правило, не одинаковы. На рис. 4.3 показано, как 
изменилась возрастная структура совокупности побегов осоки 
Сагех агепагіа в результате внесения в почву азотно-фосфорно¬ 
калийного (К Т РК) удобрения. На общее число растущих на опыт¬ 
ном участке побегов удобрение почвы практически не повлияло, 
но вот возрастная структура совокупности побегов изменилась 
очень резко. На удобренных участках стали преобладать моло¬ 
дые побеги, а более старые побеги (весьма многочисленные 
в контроле) стали сравнительно редки, так как, видимо, не вы¬ 
держивали конкуренции с молодыми. 

Наконец, между модулярными и унитарными организмами 
существуют еще два значительных различия. 

1) Систематические признаки, по которым различают виды 
модулярных организмов, — это, как правило, признаки не целых 
организмов, а отдельных модулей (для классификации и опре¬ 
деления цветковых растений или гидроидов чаще используют 
не строение всего растения или гидроида, а строение полипов, 
цветков и листьев). 

2) Характер взаимодействия модулярных организмов со сре¬ 
дой обитания определяется их общим строением («архитекту¬ 
рой»)— тем, как их модули размещены по отношению к моду¬ 
лям других организмов. Чтобы куда-то переместиться, что-то 
найти или от чего-то убежать, модулярному организму прихо¬ 
дится «перерастать» с места на место или отделять специализи¬ 
рованные расселительные модули (а некоторые водные растения 
могут еще и «разваливаться на куски», уплывающие в разные 
стороны). Других способов передвижения практически не су¬ 
ществует. 

Таким образом, всякая экологическая теория, претендующая 
на широту охвата разнообразных жизненных форм, должна ис¬ 
пользовать в качестве основной расчетной единицы не только 
рождение и смерть, но еще и единицу модулярного роста (т. е. 
рождение и смерть отдельного модуля). 

4.3. Определение численности особей 

За изменениями численности особей нередко следят и не вникая 
в демографические процессы .— Что означает термин «популя¬ 
ция». Плотность популяции. — Поголовный учет. — Подсчет осо¬ 
бей в выборках. — «Отлов — мечение—повторный отлов». — Ин¬ 
дексы численности. 

Коль скоро мы намерены всерьез изучать рождаемость, 
смертность и модулярный рост, нам придется описывать их ко- 



о 

а* 

5 


л 

В- 

о 

и 

О 

* 


О 

«3 

а 

го 

О 

СО 


>9 _ 
8 8.9 _ 
7 - 7,9 _ 

6- 6.9 _ 
5-5.9 _ 
4 --4,9 _ 
3-3,9 Г 

7— 2,9 “ 
1-1,9 

О -0.9 \2 


Январь 1976 

Контрольный участок Удобренный участок 




Созревший 

(цветущий) 

побег 


Июль 1976 

Контрольный учасгок Удобренный участок 


> 9 Г 
8-8,9 _ 
7 7,9 “ 
6-6.9 _ 
5-5,9 _ 
4- 4,9 _ 
3-3,9 _ 
2 2.9 _ 
1-1.9 _ 
0-0.9 _ 




Рис. 4.3. Возрастной состав клонов песчаной осоки Сагех агепагіа , растущих на песчаных дюнах Северного Уэіьса 
(клопы состоят из разновозрастных побегов). Внесение минеральных удобрений приводит к тому, что этот 
возрастной состав изменяется; в клонах начинают преобладать молодые побеги, а побеги старших возрастов отмира¬ 
ют. (По ЫоЫе еі зі., 1979.) ' 1 * 
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Рис. 4.4. Изменения 
сти популяций. А. 
о. Тасмания: подъем 
сти и ее относительная стаби¬ 
лизация (за которой следуют 
довольно незначительные коле¬ 
бания). (По Баѵісізоп, 1938.) 
Б, Периодические колебания 
численности БарНпіа та§па. 
(По Ргаіі, 1943.) В. Падение 
численности трех видов китов 
в Антарктике (по изменениям 
«индекса численности» — числа 
убитых китов, приходящегося 
на 1 тыс. судо-тонно-суток). (По 
Оиііапсі, 1971.) 


Время, сут 



.личественно. Это означает подсчет индивидуумов (а когда это 
необходимо, то и модулей). Среди модулярных организмов за¬ 
частую невозможно распознать отдельные генеты: части таких 
организмов нередко обособляются, а клоны перемешиваются. 
В таком случае возможен только подсчет модулей. 

В оставшейся части этой главы будут рассмотрены и сфор¬ 
мулированы в количественной форме законы рождаемости, 
смертности и модулярного роста. Многие исследования, однако, 
не касаясь собственно оценок рождаемости и смертности, затраги¬ 
вают только их последствия, т. е. общую численность имеющих¬ 
ся особей и закономерности изменения этой численности во вре¬ 
мени. Ясно, что такие исследования не очень-то глубоки, но 
все же и они часто бывают небесполезны. Рис. 4.4, Л, например, 
показывает, что с 1820 по 1850 гг. число овец в Тасмании не¬ 
уклонно возрастало, а впоследствии, испытывая некоторые коле- 
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бания, удерживалось примерно на одном и том же уровне. 
Из рис. 4.4 ,Б видно, что численность дафний в эксперименталь¬ 
ном сосуде претерпевала незатухающие периодические колеба¬ 
ния с периодом продолжительностью около 40 сут. А на 
рис. 4.4, В показано происходившее в последние десятилетия сни¬ 
жение численности трех видов китообразных. Разумеется, наи¬ 
более ценные работы дают сведения как о численности особей, 
так и о влияющих на эту численность процессах. 

Термин популяция используют обычно для обозначения изу¬ 
чаемой группы особей одного вида. При этом то, что подразу¬ 
мевается под популяцией, варьирует в зависимости от объекта 
и характера исследования. В некоторых случаях популяция бы¬ 
вает очерчена совершенно отчетливо; так, например, считается, 
что колюшки, населяющие небольшое однородное изолированное 
озеро, как раз и составляют «популяцию колюшек данного озе¬ 
ра». В других же случаях границы популяции устанавливаются 
сообразно цели или удобству исследования: можно, скажем, 
изучать популяцию липовой тли, населяющую один-единствен- 
ный лист, одно дерево, отдельный древостой или целый лесной 
массив. Бывает и так (и, кстати, нередко), что особи размещены 
повсюду на весьма обширном пространстве, и исследователь 
вынужден проводить границы своей «популяции» совершенно 
произвольно. Как раз в этом случае особенно уместно понятие 
плотности популяции. Ее определяют обычно как «число особей 
в пересчете на единицу площади», но в определенных обстоя¬ 
тельствах скорее подойдет «число особей в пересчете на один 
лист», «число особей на одного хозяина» или какая-нибудь дру¬ 
гая мера. 

Самый бесхитростный способ определения численности попу¬ 
ляции— это простой подсчет всех имеющихся особей. Так мож¬ 
но поступить со многими растениями; можно пересчитать и жи¬ 
вотных— если это животные сидячие или крайне малоподвиж¬ 
ные или если они достаточно крупные, хорошо заметные и легко 
различимые для того, чтобы можно было «просмотреть» всю по¬ 
пуляцию, никого не упустив и никого не сосчитав дважды. Но и 
тогда, когда такие «поголовные переписи» осуществимы, они за¬ 
частую требуют больших затрат времени и квалифицированного 
труда. 

Есть и другие способы оценки численности. Из них самый 
распространенный — подсчет особей в выборках. Пробные вы¬ 
борки, подвергаемые пересчету, соответствуют одной или не¬ 
скольким (последнее гораздо предпочтительнее) небольшим 
частям изучаемой популяции. Части эти бывают приурочены 
к участкам вполне определенного размера и выбираются обычно 
случайным образом, дабы они давали правильное представление 
о популяции в целом. Если изучаемые растения и животные жи¬ 
вут на поверхности почвы, то пробной (учетной) единицей слу- 
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жит обыкновенно небольшой участок — «квадрат» (так же 
именуется и квадратная или прямоугольная рамка, применяемая 
для обозначения границ пробной площадки). Если организмы- 
обитают в почве, то пробной (учетной) единицей бывает обыч¬ 
но определенный объем почвы, а если они живут в толще озер¬ 
ной воды — то определенный объем воды; при изучении насеко- 
мых-фитофагов такой единицей служит одно типичное растение 
или лист, и т. д. В каждом из этих случаев все особи или моду¬ 
ли, попадающие в пределы очередного пробного участка (точ¬ 
нее, пробной единицы), пересчитываются (предполагается при- 
этом, что в процессе подсчета эти особи или модули пробного 
участка не покидают). Из данных, получаемых в результате 
такого выборочного обследования, сразу же выводятся оценки 
плотности популяции. Плотность же можно затем пересчитать 
в общую численность (если, например, при изучении организ¬ 
мов, связанных с поверхностью почвы, известно отношение об¬ 
щей площади пробных площадок к площади всей занятой по¬ 
пуляцией территории). Подробное описание выборочных мето¬ 
дов, как и методов определения численности вообще, читатель 
сможет найти в одном из многочисленных методических руко¬ 
водств по экологии (например, ЗоиШ\ѵоос1, 1978а; КегзЬа\ѵ,. 
1973)П 

Для оценки общей численности или плотности популяций жи¬ 
вотных (именно животных, но не растений!) применяют еще два 
способа. Первый из них известен как «метод повторного отлова». 
Состоит он в простейшем случае в следующем. В результате об¬ 
лова популяции из нее получают случайную выборку особей; 
этих особей метят, чтобы впоследствии их можно было опознать, 
и выпускают, дабы они смешались со всеми остальными члена¬ 
ми популяции. Затем ту же популяцию облавливают повторно 
и получают еще одну случайную выборку. Общую численность 
можно оценить по величине той доли, которая в этой второй вы¬ 
борке приходится на меченых особей. Грубо говоря, если изучае¬ 
мая популяция сравнительно малочисленна, то доля меченых 
особей в повторной выборке будет высокой, а если популяция 
сравнительно многочисленна — низкой. Подробности приводятся 
в работе Бигона (Вс§оп, 1979). 

Второй способ состоит в использовании какого-либо индекса 
(показателя) численности. Значение такого индекса может кое- 
что сообщить об относительной величине популяции, но, взятое 
само по себе, едва ли позволит судить о ее абсолютной числен¬ 
ности. Можно, например, оценивать относительную численность 


1 На русском языке можно рекомендовать также книги: Василевич В. И. 
Статистические методы в геоботанике. — Л.: «Наука», 1969, 232 с., Грейг- 
Смит П. Количественная экология растений. — М.: «Мир», 1967, 358 с., Ко¬ 
ли Г. Анализ популяций позвоночных. — М.: «Мир», 1979, 362 с. — Прим. ред. 
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Рис. 4.5. Различные типы жизненных циклов. Длина полосы в каждом случае 
отражает продолжительность жизни особи, а высота — размер тела. Толщина 
закрашенного фрагмента соответствует доле наличных ресурсов, направляемой 
на размножение. Организмы с однократным размножением уделяют ему боль¬ 
шую часть ресурсов (во время размножения), но вскоре после этого отмирают. 
Организмы с многократным размножением во время очередной репродуктив- 
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плодовых мух, регистрируя число особей, ежедневно прилетаю¬ 
щих на стандартную приманку. На рис. 4.4, В приведен еще один 
пример. Каждый из трех изображенных графиков показывает 
изменение индекса численности китов — числа добытых экзем¬ 
пляров, приходящегося на единицу промыслового усилия (кото¬ 
рое измеряется в данном случае в «судо-тонно-сутках»; эта 
мера учитывает число судов, тоннаж каждого судна и продол¬ 
жительность участия каждого из судов в китобойном промысле). 
При всех своих недостатках даже индексы численности могут 
предоставить в распоряжение исследователя ценную инфор¬ 
мацию. 

4.4. Жизненные циклы и количественное описание 
рождаемости и смертности 

Таблицы выживания, кривые выживания и возрастные таблицы 
плодовитости. 

Осознав всю сложность организации особи и необходимость 
определения численности популяций, можно перейти к изучению 
закономерностей рождаемости, смертности и роста. Все они 
в значительной степени отражают особенности жизненного цик¬ 
ла организма. Жизненные циклы распадаются на пять основных 
типов (но есть, конечно, и множество таких жизненных циклов, 
которые в рамки этой простой классификации не укладывают¬ 
ся). Процессы рождаемости, смертности и роста организмов с 
разнообразными жизненными циклами будут довольно подробно 
обсуждаться в последующих разделах настоящей главы. Основ¬ 
ные типы жизненных циклов изображены в виде условных диа¬ 
грамм на рис. 4.5. 

Способ представления данных, наиболее часто используемый 
при изучении закономерностей смертности (и соответственна 
выживания)—это составление таблицы выживания. В ряде 
случаев эти таблицы позволят нам вычертить кривые выжива¬ 
ния. Такая кривая отражает происходящее с течением времени 
снижение численности группы особей, появившихся на свет (ро¬ 
дившихся, выклюнувшихся, вылупившихся, вылетевших и т. п.) 
в одно и то же время; можно считать ее и графиком, показы¬ 
вающим вероятность того, что типичная новорожденная особь 

ной фазы обычно расходуют на размножение меньшую долю ресурсов, зато 
нередко выживают и участвуют в размножении и в дальнейшем. Особенности 
большей части жизненных циклов должны быть сами собой понятны из диа¬ 
грамм и из названий. При однократном размножении с перекрыванием поко¬ 
лений жизненные циклы могут всегда укладываться в два (или три и т. д.) 
года (см., например, диаграмму Д), а могут и не обладать какой-либо фикси¬ 
рованной продолжительностью. При многократном размножении с перекрыва¬ 
нием поколений жизненные циклы бывают как сравнительно непродолжитель¬ 
ными (5), так и весьма продолжительными (И) 
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доживет до того или иного возраста. Одновременно с построени¬ 
ем таблиц выживания часто выявляют и закономерности рож¬ 
даемости в группах особей различного возраста. Эти закономер¬ 
ности изображают в виде так называемых возрастных таблиц 
плодовитости. 

Значение таблиц выживания, кривых выживания и возраст¬ 
ных таблиц плодовитости чрезвычайно велико, ибо в них содер¬ 
жится тот исходный материал, из которого складывается уже 
обсуждавшийся «непреложный экологический факт». Без них 
едва ли можно рассчитывать на понимание причин возникнове¬ 
ния тех или иных значений Л г п интересующих нас популяций, 
еще менее того — на предсказание значений Л4. 

4.5. Организмы с однолетним циклом 

Однократное и многократное размножение. 

Для завершения любого из годовых жизненных циклов 
(рис. 4.5,4— Г) требуется около 12 мес или несколько меньший 
срок. Как правило, в определенное время года каждая из вхо¬ 
дящих в состав популяции особей принимает участие в размно¬ 
жении, но еще до наступления нового сезона размножения 
(в следующем году) погибает. Поколения таких особей называ¬ 
ют поэтому неперекрывающимися (в том смысле, что любое по¬ 
коление отделено от всех прочих); перекрываются они лишь во 
время и сразу же после сезона размножения, когда размножаю¬ 
щиеся взрослые особи сосуществуют со своим новорожденным 
потомством. Организмы с неперекрывающимися поколениями — 
это вовсе не обязательно однолетники: продолжительность су¬ 
ществования их поколений может быть и иной. Но в большинст¬ 
ве случаев это все же организмы с однолетним циклом, видимо, 
из-за того, что регулярно повторяющиеся годовые климатические 
циклы оказывают сильнейшее синхронизирующее воздействие. 
У одних однолетников каждая особь принимает участие в раз¬ 
множении лишь один раз в жизни, после чего погибает; особи 
других однолетников размножаются многократно — либо в тече¬ 
ние определенного сезона, либо круглый год. 

4.5.1. Организмы с простым однолетним циклом: 
когортные таблицы выживания 

Столбцы таблицы выживания.—Значения к .— Возрастная таб¬ 
лица плодовитости. — Основной коэффициент воспроизводст¬ 
ва Во. — Таблица выживания популяции растений, построенная 
не по стадиям развития, а по возрастным классам. — Для по¬ 
строения правдоподобной картины динамики популяции нужны 
данные за ряд лет. — Возрастная динамика смертности: кривые 
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выживания. — Классификация кривых выживания. — «Смерть до 
рождения». — Использование логарифмов. — Примеры однократ¬ 
ного и многократного размножения. 

Примером организма с однолетним циклом может служить 
довольно широко распространенный в Европе представитель 
саранчевых — кобылка СНогіНірриз Ьгиппеиз. В конце весны из 
яиц кобылки вылупляются нимфы первого возраста, которые пи¬ 
таются, растут и в конце концов превращаются в нимф второго 
возраста — более крупных, но в остальном похожих на нимф 
первого возраста. Потом следуют еще две нимфальные стадии, 
и, наконец, в середине лета нимфы четвертого возраста линяют 
и превращаются в крылатых взрослых особей. Взрослые самки 
откладывают яйца в почву кучками (так называемые «кубыш¬ 
ки», примерно по 11 яиц каждая); а к середине ноября все 
взрослые особи, как правило, погибают, и тем самым существо¬ 
вание очередного поколения завершается. Тем временем, одна¬ 
ко, вступает в жизнь следующее поколение: начинается разви¬ 
тие яиц, продолжающееся до следующей весны, когда из них 
снова выходят нимфы первого возраста. 

Табл. 4.1 (Кісйагсіз, \ѴаІоіГ, 1954) представляет собой табли¬ 
цу выживания и возрастную таблицу плодовитости, которые по¬ 
строены применительно к обособленной популяции С. Ьгиппеиз 
из окрестностей Аскота (Англия). Такая таблица называется 
«когортной» (или «динамической», «горизонтальной»), потому 
что в ней прослежена история существования одной-единствен- 
ной когорты особей (от момента появления ее на свет до момен¬ 
та гибели последнего индивидуума). Когортой называют группу 
особей, родившихся в течение какого-то одного непродолжи¬ 
тельного промежутка времени. При изучении однолетнего орга¬ 
низма, подобного С. Ьгиппеиз , другого способа построения таб¬ 
лицы выживания не существует. 

В первом столбце табл. 4.1 перечислены и пронумерованы 
все выделяемые стадии жизненного цикла. Во втором столбце 
( а х ) указаны главные из полученных Ричардсом и Уолоффом 
исходных данных: общая численность популяции на каждой из 
возрастных стадий. Со столбцом а х всякий раз бывает связана 
определенная сложность, а именно: содержащиеся в нем сведе¬ 
ния отражают состояние вполне определенной популяции во 
вполне определенное время, отчего сравнения с другими попу¬ 
ляциями и с другими годами крайне затруднительны. По этой 
причине исходные данные определенным образом стандартизо¬ 
ваны и сведены в столбец І х . Его венчает значение Іо, равное 
1,000; все последующие значения І х получены в результате ана¬ 
логичного преобразования (например, / 2 — 2529 X 1,000/44000 = 
=0,0575). Таким образом, хотя значение ао, равное 44 000, ха¬ 
рактеризует лишь этот конкретный набор данных, 1 0 равно 1,000 



Таблица 4.1. Таблица выживания когорты кобылки Скогікірриз Ьгиппеиз. 
Смысл столбцов объяснен в тексте. (По КісЬапіз, УѴаІоН, 1954.) 
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во всех подобных наборах, что делает их сравнимыми. Каждое 
из значений І х лучше всего интерпретировать как часть когорты, 
.доживающую до начала соответствующей возрастной стадии. 

Чтобы составить более отчетливое представление о смертно¬ 
сти, в отдельном столбце указываются величины й Хі показываю¬ 
щие, какая часть когорты погибает в течение каждой из стадий: 
Лх — это просто-напросто разность между І х и І х +\ (например, й\ = 
= 0,080—0,058=0,022). Рассчитаны также и постадийные коэф¬ 
фициенты смертности (р х )- Это не что иное, как отношения к х 
к І х : так, например, значение (части особей, погибающих в те¬ 
чение третьей нимфальной стадии) составляет 0,011/0,044 = 0,25. 
Заметим, кстати, что каждое из < 7 * можно интерпретировать как 
«средний шанс», т. е. вероятность того, что в течение соответ¬ 
ствующей стадии особь погибнет. Следовательно, < 7 * — это то же 
самое, что и ( 1 — р х ), где через р х обозначена вероятность вы¬ 
живания в течение той же стадии; иначе говоря, доля особей 
погибших и доля особей выживших в сумме должны всегда да¬ 
вать единицу. 

Преимущество й х состоит в том, что их значения можно 
складывать: например, часть когорты, отмершая на нимфаль- 
ных стадиях, составила ф + й 2 +с1 ъ +с1 А ( = 0,050). Недостаток же 
их состоит в том, что отдельное значение сі х , взятое само по 
себе, не дает никакого представления об интенсивности или дей¬ 
ствительной роли смертности на соответствующей возрастной 
стадии. Причина в следующем: чем больше особей, тем больше 
их может и умереть и тем больше соответственно могут быть 
значения сі х . С другой стороны, значение ^ — это превосходная 
мера интенсивности смертности. В разбираемом примере из 
столбца значений становится ясно, что на протяжении всех 
ранних нимфальных стадий смертность оставалась практически 
неизменной; из столбца й х такого вывода сделать нельзя. У зна¬ 
чений р х есть и недостаток: их нельзя складывать — сумма <71 + 
.+ <72+<7з+? 4 не Р а0 на суммарному коэффициенту смертности 
;нимф. Впрочем, все преимущества сочетаются в показателе к х 
(НаШапе, 1949; Ѵагіеу, ОгасЗлѵеІІ, 1970), значения которого об¬ 
разуют последний столбец таблицы выживания. Согласно опре¬ 
делению, к х — это просто-напросто \%а х — 1 §с*+і, или, что то же 
•самое, \§:(а х 1а х +і)] его иногда называют «интенсивностью смерт¬ 
ности». Значения к х , как и значения < 7 *, характеризуют «интен¬ 
сивность» (или относительную скорость) гибели особей (что 
можно видеть из табл. 4.1); однако же их в отличие от < 7 * мож¬ 
но складывать —эта процедура вполне законна. Так, например, 
интенсивность гибели особей (значение к) в пересчете на всю 
нимфальную фазу составляет 0,15+0,12 + 0,12+0,05=0,44, что 
равно также значению разности \%а х —1§я 5 . Заметим попутно, 
Нто к х можно рассчитать не только по значениям а х , но и по зна¬ 
чениям І х (табл. 4.1); заметим еще и то, что к Хі подобно 1 ХІ стан- 
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дардизованы, а потому пригодны для сравнения по ним совер¬ 
шенно различных наборов аналогичных данных. Значениями к х 
мы будем неоднократно пользоваться и в этой главе, и в после¬ 
дующих. 

Возрастная таблица плодовитости (три последних столбца 
табл. 4.1) начинается со столбца исходных данных {Р х )\ в нем 
указывается общая численность яиц, отложенных на каждой из 
возрастных стадий. Затем следует столбец пг х , в котором приво¬ 
дятся значения индивидуальной плодовитости (точнее рождае¬ 
мости), т. е. среднего числа откладываемых яиц, приходящегося 
на одну дожившую до начала соответствующей стадии особь. 
(Заметим, что число яиц в пересчете на одну самку должно 
быть примерно в два раза больше этого значения.) В рассмат¬ 
риваемом случае в размножении участвовали только взрослые 
особи, и поэтому в возрастной таблице плодовитости ненулевые 
значения стоят лишь в самой последней строке — той самой, что 
соответствует взрослым особям. 

По всей видимости, важнейшим итоговым показателем, кото¬ 
рый можно получить из таблицы выживания и из возрастной 
таблицы плодовитости, является основной коэффициент воспро¬ 
изводства (обозначаемый через і? 0 )- Это среднее число потом¬ 
ков, произведенных за все время существования когорты одной 
особью, существовавшей в момент отрождения когорты. Следо¬ 
вательно, у организмов с однолетним жизненным циклом и не¬ 
перекрывающимися поколениями характеризует общую вели* 
чину повышения или падения численности популяции за одно 
поколение. (Как мы увидим в разд. 4.7, в случае перекрывания 
поколений или непрерывного размножения особей дело обстоит 
не так просто.) 

Существуют два способа вычисления Яо. Первый способ — 
расчет по формуле 

До =(2Гх)/ао, 

т. е. путем деления общего числа яиц, отложенных за все время 
существования одного поколения, на первоначальную числен¬ 
ность того же поколения (27* означает сумму всех значений из 
столбца Рх). Впрочем, более распространенный способ вычисле¬ 
ния — это расчет по формуле 

т. е. путем сложения числа яиц, отложенных «средней» особью, 
существовавшей в момент отрождения когорты, на каждой из 
последовательных возрастных стадий (при этом суммируются 
значения, образующие последний столбец возрастной таблицы 
плодовитости). Как видно из табл. 4.1, использование любой из 
этих формул приводит к одному и тому же значению основного 
коэффициента воспроизводства. 
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В табл. 4.2 приведены еще одна когортная таблица выжива¬ 
ния и соответствующая возрастная таблица плодовитости; на сей 
раз они относятся к популяции однолетнего растения РНІох 
йгиттопсііі из округа Никсон (Техас) (ЬеѵегісЬ, Ьеѵіп, 1979). 
Основное отличие табл. 4.2 от табл. 4.1 становится очевидным 
при сравнении их первых столбцов. Леверих и Левин подразде¬ 
ляли жизненный цикл флокса не на ряд стадий развития, а на 
ряд возрастных классов. Еще перед прорастанием они не один 
раз пересчитывали семена, а после прорастания через опреде¬ 
ленные промежутки времени пересчитывали растения; подсчеты 
продолжались до тех пор, пока все флоксы не отцвели и не за¬ 
сохли. Преимущество выделения возрастных классов состоит 
в том, что оно позволяет исследователю детально изучить дина¬ 
мику отрождения и гибели особей в пределах одной стадии раз¬ 
вития; недостаток же заключается в том, что возраст особи — 
это вовсе не обязательно наилучший или даже удовлетворитель¬ 
ный показатель ее «биологического статуса». У кузнечиков, на¬ 
пример, скорость развития зависит от температуры тела, кото¬ 
рую они реіулируют, подставляя тело прямому солнечному све¬ 
ту. В результате облачным летом 20-дневный кузнечик может 
оказаться на второй нимфальной стадии, а солнечным летом — 
на четвертой. Точно так же у многих долгоживущих растений 
(см. ниже) особи одного и того же возраста могут активно раз¬ 
множаться, могут расти (вегетировать), но не размножаться, 
а могут и не расти, и не размножаться. В подобных случаях, 
конечно же, более уместно подразделение жизненного цикла, ос¬ 
нованное на выделении стадий развития (а не возрастных клас¬ 
сов). В других же случаях взвешивание всех достоинств и недо¬ 
статков убеждает исследователей в целесообразности выделе¬ 
ния возрастных классов. Принимая решение о разбиении попу¬ 
ляции флокса на последовательные возрастные классы, Леверих 
и Левин исходили из того, что стадий развития у флокса немно¬ 
го, что по мере прохождения каждой из стадий рождаемость 
и (или) смертность заметно изменяются и что вся популяция 
флокса развивается синхронно. 

Из табл. 4.2 видно, что выделение возрастных классов позво¬ 
лило очень подробно проследить динамику плодовитости и смерт¬ 
ности в данной популяции. (Обратите внимание на то, что из-за 
неодинаковой продолжительности возрастных интервалов все 
Ях и к х пришлось пересчитать в «суточные» значения.) Динами¬ 
ка плодовитости изображена в виде графиков на рис. 4.6. Ход 
изменения возрастной индивидуальной плодовитости пг х (числа 
потомков, произведенных в течение данного возрастного проме¬ 
жутка, в пересчете на одну дожившую до начала этого проме¬ 
жутка особь) обнаруживает существование предрепродуктивного 
периода, постепенное возрастание до максимума, а затем стре¬ 
мительный спад. Динамика репродуктивного усилия всей попу- 



Таблица 4.2. Таблица выживания когорты Ркіох Агиттопйа. Смысл столбцов 
объяснен в тексте, (по ЬеѵегісЬ, Ьеѵіп, 1979.) 


Возрастной 

интервал, 

сут 

Число осо¬ 
бей, дожи¬ 
вающих 

ДО ДНЯ X 

Часть когор¬ 
ты, дожи¬ 
вающая до 
дня X 

Часть когор¬ 
ты, отми¬ 
рающая в те¬ 
чение ин¬ 
тервала 

Коэффици¬ 
ент смерт¬ 
ности в пе¬ 
ресчете 
иа 1 сут 


Интенсив¬ 
ность гибели 
в пересчете 
на 1 сут 




X— 

■х' 

а х 

і х 


«X 


К 

р х 

т х 

*х т х 

0- 

-63 

996 


0,329 

0,005 


0,003 


- 


63—124 

668 


0,375 



0,006 

— 

— 

— 

124- 

-184 

295 

0,296 




0,003 

— 

— 

— 

184- 

-215 

190 

0,191 

0,014 


ЕЁ1 


— 

— 

— 

215- 

-264 

176 

0,177 



-0,75 


— 

— 

— 

264- 

-278 

172 

0,173 



—0,76 


— 

-- 

— 

278- 

-292 

167 

0,168 


0,003 

-0,78 

0,002 

— 

— 

— 

292- 

-306 

159 

0,160 


0,002 

-0,80 

0,001 

53,0 

0,33 

0,05 

306- 

-320 

154 

0,155 


0,003 

-0,81 

0,001 

485,0 

3,13 

0,49 

320- 

-334 

147 

0,148 


0,021 

-0,83 

0,011 

802,7 

5,42 

0,80 

334- 

-348 

105 

0,105 


0,057 

-0,98 

0,049 

972,7 

9,26 

0,97 

348- 

-362 

22 

0,022 



— 1,66 

— 

94,8 

4,31 

о,ю 

362 


0 

0 

— 



— 

— 

— 










2408,2 


2,41 


/?о=2/*т*= (25*)/а 0 =2,41 
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Рис. 4.6. Динамика размножения Ркіох йгиттопйи: показаны изменения числа 
семян, приходящегося на одно растение (т х ), и числа семян, производимых 
всей популяцией (Г*). Соответствующие кривые имеют различную форму, по¬ 
тому что число оставшихся в живых растений со временем убывает. (По 
ЬеѵегісЬ, Ьеѵіп, 1979.) 

ляции (т. е. возрастной популяционной плодовитости),/ 7 *, в зна¬ 
чительной мере повторяет динамику т х , но учитывает еще и то, 
что при изменении возрастной индивидуальной плодовитости 
общая численность популяции постепенно сокращалась. Такое 
сочетание плодовитости и выживания — существенное достоинст¬ 
во показателя Р х \ тем же достоинством обладает и показа¬ 
тель /? 0 (основной коэффициент воспроизводства). Оно еще раз 
подчеркивает то обстоятельство, что успех размножения в дей¬ 
ствительности зависит как от репродуктивного потенциала осо¬ 
бей, так и от их выживания. 

В примере с флоксом значение і? 0 составило 2,4. Это означа¬ 
ет, что за одно поколение численность популяции возросла 
в 2,4 раза. У кобылки СНогіНірриз Ъгиппеиз это значение соста¬ 
вило 0,51 (т. е. за одно поколение численность популяции сокра¬ 
тилась до 0,51 от прежней величины). Если бы в цепи поколе¬ 
ний эти значения оставались неизменными, то популяция флок¬ 
са, становясь все многочисленнее и многочисленнее, вскоре по¬ 
крыла бы собой весь земной шар, а популяция кобылки, быстро 
сокращаясь, вскоре бы исчезла. Ничего подобного, однако, пока 
не произошло. Причины, по которым это не произошло, мы об¬ 
судим в последующих главах. Сейчас же важно понять следую- 
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Рис. 4.7. Динамика смертности и выживания РЫох йгиттотШ по ходу его 
жизненного цикла. А. Повозрастная суточная смертность ( ^x ) и суточная ин¬ 
тенсивность гибели (к х ). Б. Кривая выживания: зависимость 1 %1 Х от возраста. 
(По ЬеѵегісН, Ьеѵіп, 1979.) 


щее: судя по приведенным значениям Яо, табл. 4.1 и 4.2 должны 
быть нетипичны. Иными словами, таблицы выживания и воз¬ 
растные таблицы плодовитости, будь они составлены в разные 
годы, характеризовались бы весьма и весьма различными воз¬ 
растными изменениями плодовитости и смертности. Следова¬ 
тельно, для получения сбалансированного и правдоподобного 
описания жизни и смерти кобылок, флоксов и любых других ор¬ 
ганизмов обязательно нужны данные за несколько '(или мно¬ 
го) лет. 

Динамика смертности особей в популяции флокса отражена 
на рис. 4.7,Л; при этом использованы оба показателя смерт¬ 
ности—-/г* и < 7 *. В начале стадии семени смертность была до¬ 
вольно высока, но к концу ее сильно снизилась. У выросших из 
семян растений смертность некоторое время колебалась возле 
сравнительно невысокого уровня, а затем, наконец, намного 
и стремительно возросла; это возрастание пришлось на самые 
последние недели существования поколения. На рис. 4.7,5 та же 
самая динамика смертности отображена в ином виде — с по¬ 
мощью кривой выживания , показывающей происходящее по мере 
старения поколения падение значения 1 цІ х . Когда смертность 
примерно постоянна, кривая выживания прямолинейна; когда 
смертность возрастает, кривая выпукла, а когда убывает —во¬ 
гнута. Так, например, в конце стадии семени кривая выживания 
вогнута, а в конце периода существования поколения — выпук¬ 
ла. Построение кривых выживания — это наиболее употребитель¬ 
ный способ изображения возрастной динамики смертности. 
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Рис. 4.8. Классификация кривых выживания (по Реагі, 1928 и Бееѵеу, 1947}. 
Тип I—кривая выживания выпуклая; она, по-видимому, более всего уместна 
для описания динамики народонаселения зажиточных стран и выживания 
животных, содержащихся в «тепличных» условиях в зоопарках. Такая кривая 
соответствует тем случаям, когда большая часть поколения погибает в конце 
периода, продолжительность которого равна максимальной продолжительности 
жизненного цикла. Тип II — кривая выживания прямолинейна; это свидетель¬ 
ствует о том, что вероятность гибели особи с возрастом не изменяется. Такая 
кривая может оказаться вполне пригодной для описания динамики «вкладов»,, 
хранящихся в погребенных «семенных банках» ряда растений. Тип III — кри¬ 
вая выживания вогнута; это говорит о том, что в раннем возрасте смертность 
очень велика и что те особи, которые этот период повышенной смертности 
переживают, в дальнейшем вымирают медленно. Примером могут служить 
многие морские рыбы: они выметывают миллионы нкринок, из которых лишь 
очень немногим удается пройти весь цикл развития и превратиться во взрос¬ 
лых рыб. 

Попытку классификации кривых выживания предпринял 
Пирл. В его часто упоминаемой работе (Реагі, 1928) выпуклые, 
прямолинейные и вогнутые кривые выживания отнесены соот¬ 
ветственно к «типам» I, II и III (рис. 4.8); эта же классифика¬ 
ция довольно обстоятельно обсуждается в работе Диви (Оееѵу, 
1947). На деле же, однако, большая часть кривых выживания, 
полученных в итоге наблюдения за организмами в течение всей 
их жизни, не укладывается целиком ни в один из этих «типов». 
Обычно эти кривые выглядят иначе: подобно кривой выживания: 
флокса, они состоят из частей различной формы, соответствую¬ 
щих последовательным стадиям. 

Как правило, кривые выживания показывают изменения чис¬ 
ленности особей с момента рождения до полного вымирания. 
При этом целиком выпадает из виду стадия, на которой подчас 
происходит массовое отмирание особей, имеющее большое эко¬ 
логическое значение. Жизнь любого индивидуума начинается 
с образования зиготы; у млекопитающих и семенных растений 
ранние стадии развития протекают в материнском организме.: 
Уже на этом этапе между индивидуумами может возникнуть 
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конкуренция — ведь развивающиеся зародыши состязаются за 
ограниченные ресурсы материнского организма. Те из них, кому 
не удается добыть необходимые ресурсы, резорбируются мате¬ 
ринским организмом или же прекращают рост и абортируются. 
Об этой части кривой выживания большинства животных и рас¬ 
тений сведений на удивление мало; впрочем, в работе Винса 
(\Ѵіепз, 1984) приводятся данные о том, что у однолетних расте¬ 
ний доля «выкидышей» составляет примерно 15% от общего чис¬ 
ла семязачатков, а у многолетних — примерно 50%. У человека 
до рождения доживают лишь около 31% зигот (Від^егз, 1981). 

Читатель, возможно, уже заметил, что масштаб, отложенный 
на оси у на рис. 4.7,5 — логарифмический и что использование 
логарифмов при построении кривых выживания весьма сущест¬ 
венно. Лучше всего пояснить это на примере двух воображае¬ 
мых работ по изучению одной и той же популяции. В первом 
исследовании пересчитывается вся популяция, а во втором — 
только выборки из нее, эквивалентные одной десятой ее части 
(при этом о величине этой части исследователь ничего не зна¬ 
ет). Допустим, что в первом случае результат подсчета за опре¬ 
деленный временной интервал снижается с 1000 до 500 особей. 
Тогда во втором случае «индекс плотности» должен понизиться 
со 100 до 50. Наклон арифметической кривой выживания будет 
равен —500 в первом случае, но лишь —50 во втором, хотя оба 
они биологически идентичны, т. е. вероятность гибели одного ин¬ 
дивидуума (удельная смертность) в обоих случаях одна и та 
же. Если же, однако, построить логарифмические кривые выжи¬ 
вания, то эта идентичность будет отражена: наклон в обоих слу¬ 
чаях составит —0,301. Таким образом, использование логариф¬ 
мов наделяет кривые выживания тем же полезным свойством, 
которым по определению обладают «удельные показатели» вро¬ 
де Ьх и гпх. (Попутно заметим, что выражение численности 
в логарифмическом масштабе позволит уловить также и равен¬ 
ство удельных скоростей увеличения численности.) По этим при¬ 
чинам при графическом изображении изменений численности по¬ 
пуляций мы будем часто отдавать логарифму численности пред¬ 
почтение перед численностью как таковой. 

И наконец, между кобылкой и флоксом существует еще одно 
различие, которого из табл. 4.1 и 4.2 не видно. Сезон размноже¬ 
ния популяции флокса длится 56 дней, но каждое отдельное 
растение размножается лишь однажды. У каждого флокса быва¬ 
ет одна-единственная репродуктивная фаза, в течение которой 
одновременно (или почти одновременно) созревают все его се¬ 
мена. Сезон размножения растянут из-за того, что различные 
особи вступают в эту фазу в разное время. Кобылки же, напро¬ 
тив, размножаются многократно. Каждая взрослая самка при 
условии, что она живет достаточно долго, оставляет множество 
кладок (кубышек); отдельные кладки бывают разделены проме- 
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жутком продолжительностью в одну неделю или несколько бо¬ 
лее. В перерывах между откладками очередных кубышек в орга¬ 
низме интенсивно протекают метаболические процессы и накап¬ 
ливаются запасные вещества. 

Однолетние растения чаще всего размножаются один раа 
в жизни; для животных же более характерно многократное раз¬ 
множение. Имеются, впрочем, и исключения. Например, самки 
пресноводных равноногих раков Азеііиз ауиаіісиз обычно выме¬ 
тывают одну порцию икры. Всю свою кладку они носят под 
брюшком, «высиживая» ее до тех пор, пока из яиц не выклевы¬ 
вается молодь, способная к самостоятельному существованию. 
И даже если по какой-либо причине эта кладка не будет опло¬ 
дотворена, самка, размножающаяся лишь один раз в жизни, 
погибнет, но новой кладки так никогда и не отложит. Напротив, 
многие однолетние растения размножаются в отличие от флокса 
многократно: они впервые зацветают еще совсем маленькими 
и продолжают расти, зацветать и приносить семена до тех пор, 
пока не погибают от какой-нибудь внешней причины (например, 
от заморозков или от засухи). Именно так обстоит дело у мно¬ 
гих растений из рода Ѵегопіса, у однолетнего мятлика ( Роа ап- 
пиа) и у обыкновенного крестовника (Зепесіо ѵиідагіз). 


4.5.2. Банки семян 

Различные растения очень сильно отличаются одно от другого' 
по размерам своего вклада в «семенном банке». 

В качестве примера однолетнего растения мы приводили: 
флокс; пример этот, однако, в какой-то мере вводил читателя 
в заблуждение. Дело в том, что совокупность развивающихся 
в данном году проростков флокса и есть настоящая когорта: все 
эти проростки происходят от семян, порожденных взрослыми 
растениями в предыдущем году; те же из прошлогодних семян, 
что в этом году не прорастут, до следующего года уже не дожи¬ 
вают. У большей части «однолетних» растений дело обстоит 
иначе: семена накапливаются в почве, образуя погребенный се¬ 
менной банк. Следовательно, в любой момент в семенном банке 
могут одновременно храниться семена самых различных воз¬ 
растов; когда же семена эти прорастают, то разновозрастными 
оказываются и проростки (возраст сеянца — это продолжитель¬ 
ность промежутка времени, истекшего с момента образования 
семени). 

У животных образование чего-либо подобного «семенному 
банку» наблюдается несколько реже; впрочем, примеры такого 
рода есть: «банки» образуют яйца некоторых нематод, комароц 
и жаброногих раков, геммулы губок, статоцисты мшанок и т. д 
В условиях Кении жизнестойкие яйца жаброногого рака Зігер- 
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Год появления всходов 


Рис. 4.9. К чему приводит наличие «семенного банка». Число проростков, по¬ 
являвшихся в последовательные годы на участке поверхности садовой почвы, 
на который начиная с «нулевого» года новые семена уже не попадали. Черные 
кружки — ТНІазрі агѵепзе ; белые треугольники — 8іеІІагіа тейіа ; белые круж¬ 
ки— Сарзеііа Ьигза-разіогіз ; крестики — Зепесіо ѵиідагіз. Приводимые данные 
отражают объединенные результаты опытов, начатых в 1953. 1954 и 1955 гг. 
(По РоЬегІз, 1964.) 

іосерНаІиз ѵіігеиз сохраняются в сухих донных осадках пересох¬ 
ших луж. При наступлении очередного дождливого сезона из со¬ 
стояния покоя выходит лишь часть этих яиц; молодь вылупляет¬ 
ся не позже чем через трое суток после того, как лужа вновь 
заполняется водой. Другим же покоящимся на дне яйцам до на¬ 
чала развития необходимо пережить хотя бы еще один цикл ув¬ 
лажнения и иссушения. Неодновременно реактивируются даже 
те яйца, которые входили в одну и ту же кладку: из иных мо¬ 
лодь выклевывается по прошествии одного цикла увлажнения 
и иссушения, а из других — лишь по прошествии двух или более 
циклов (Ні1с1ге\ѵ, 1985). Эта особенность жизненной стратегии 
жаброногов, по-видимому, способствует «распределению рис¬ 
ка»— риска того, что вышедшая из яиц молодь не успеет отло¬ 
жить новых яиц до пересыхания лужи. 

Рис. 4.9 поясняет результаты опытов Робертса (РоЬегіз, 
1964). Цель этих опытов состояла в том, чтобы проследить за 
судьбой семян некоторых однолетних сорняков в садовой почве. 
После начала опыта (год 0) попадание в почву новых семян 
исключалось; зато, как показывает рис. 4.9, многие из уже ле¬ 
жавших в почве семян сохраняли всхожесть дольше одного года, 
и проростки соответственно развивались из семян разного воз¬ 
раста. 

Рис. 4.9 показывает также, что у различных растений отно¬ 
сительные скорости убывания числа семян в «семенных банках» 
неодинаковы. Вполне возможно, кстати, что в описанном опыте 
«семенные банки» всех перечисленных растений истощались 
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быстрее, чем это происходило бы в нераспаханной почве. Мож¬ 
но привести один крайний пример. Эдум (0с1ит, 1978) извлек 
почву из находившегося на территории Дании захоронения 
XII века, и из этой почвы проросло растение коровяка ( ѴегЬаз - 
сит ікарзЦогте). Оно появилось из семени, покоившегося в «се¬ 
менном банке» в течение 850 лет. На другом конце спектра на¬ 
ходятся растения вроде флокса: в его «семенном банке» долее 
года не сохраняется ни одно семя. 

Общее правило таково, что покоящиеся семена, существенно 
пополняющие «семенные банки», для растений однолетних 
(и вообще короткоживущих) характерны в большей степени, 
нежели для растений, живущих более длительное время. Заме¬ 
чательное следствие из этого правила состоит в том, что в по¬ 
гребенных «семенных банках» семена короткоживущих растений 
обычно преобладают — причем даже в тех случаях, когда боль¬ 
шая часть растущих над ними растений принадлежит к видам 
с гораздо более продолжительным жизненным циклом 
(рис. 4.10) 


90 - 



Рис. 4.10. Между относительной численностью вегетирующих растений (гисто¬ 
граммы) и хранящихся в почве семян (вертикальные отрезки с горизонтальны¬ 
ми полосками на концах) существуют значительные различия. Диаграммы от¬ 
ражают это несоответствие’ на примере наиболее многочисленных растений, 
растущих в листопадном лесу (Л) и на пашне (Б). (По ТЬошрзоп, Опте, 
1979 ') 
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В свете всего обсуждаемого важно подчеркнуть следующее* 
Ни один организм из числа образующих «семенной банк» не 
может, строго говоря, считаться настоящим однолетником — 
даже в том случае, если весь срок его развития от прорастания 
до воспроизводства укладывается в один год. Дело в том, что 
среди семян, которым суждено прорасти в данном году, почти 
всегда есть такие, которым уже больше 12 месяцев. Тем не ме¬ 
нее множество таких растений обычно именуется «однолетни¬ 
ми». Все, что нам остается, — это помнить о данном обстоятель¬ 
стве и рассматривать его как еще одну иллюстрацию того, что- 
нелегко бывает распределить реальные организмы по четко, 
разграниченным категориям. 


4.5.3. Однолетники-эфемеры и факультативные однолетники 

Пустынные однолетники. — Факультативные однолетники. 

На самом деле однолетники, образующие «семенные бан¬ 
ки»— не единственные, к которым термин «однолетник», строго, 
говоря, неприложим. В пустынях, например, произрастает мно¬ 
жество так называемых «однолетних» растений, но характер ве¬ 
гетации их весьма далек от сезонного. В почве хранится вну¬ 
шительный запас семян таких растений, а прорастание их — со¬ 
бытие нечастое, наступающее только тогда, когда складываются 
благоприятствующие ему условия, и потому заранее трудно пред¬ 
сказуемое. Последующее развитие обыкновенно совершается 
быстро, так что время, истекающее с момента прорастания до 
осеменения, оказывается непродолжительным. Подобные расте¬ 
ния лучше всего именовать эфемерами с однократным размно¬ 
жением (рис. 4.5,В). 

Динамика вегетации одного из таких растений, ЕгіорНуІІит 
іѵаііасеі, представлена на рис. 4.11 (ЛиЬгеп еі аі., 1956). Налицо 
определенная закономерность: всходы Е. шаііасеі появлялись 
обычно при сравнительно невысокой температуре после выпаде¬ 
ния осадков (либо ливней, либо умеренных, но затяжных дож¬ 
дей). В таких условиях Е. іѵаііасеі , подобно многим другим пус¬ 
тынным однолетникам, развивался весьма быстро; смертность 
его была при этом низкой, индивидуальная плодовитость — 
сравнительно небольшой. Впрочем, скорее, чем закономерность, 
в глаза бросается непредсказуемость вегетации эриофиллума. 
В продолжение четырех лет этот «эфемер-приспособленец» про¬ 
растал в разное время — от начала сентября до конца мая. Од¬ 
нолетником он, следовательно, был лишь в том приблизитель¬ 
ном смысле, что поколения его были недолговечны и, как прави¬ 
ло, не перекрывались. В данном случае новое поколение и впрямь 
появлялось в среднем примерно раз в год; другие же «пустын¬ 
ные однолетники» вегетируют реже. 
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Рис. 4.11. Пустынный однолетник ЕгіорНуІІит іиаііасеі, растущий в пустынях 
Калифорнии, однолетником является лишь в том смысле, что поколения его 
ше перекрываются и длятся менее одного года. Прорастает он, однако, в раз¬ 
ное время года, н прорастание его в какой-то степени связано с количеством 
осадков, выпадающих в непосредственно предшествующий прорастанию период. 
(По .ІиЬгеп еі аі., 1956.) 

Есть еще одна группа организмов, к которым тоже нельзя 
приклеить простенький ярлычок «однолетников». Это те живые 
существа, у которых большая часть особей каждого поколения 
завершает развитие в течение одного года, а меньшая их часть 
«откладывает» размножение на второе лето. Такое бывает, на¬ 
пример, у живущих в северо-восточной Англии наземных равно¬ 
ногих раков РНіІозсіа тизсогит (Зипбегіапсі еі аі., 1976): 
в изученной популяции примерно 90% самок размножались 
(в первый и последний раз) в первое же лето после отрождения, 
а остальные 10%—лишь на второе лето. В популяциях неко¬ 
торых других видов численные различия между группами осо¬ 
бей, размножающихся на первом и на втором году жизни, столь 
незначительны, что виды эти лучше всего характеризовать как 
«однолетне-двухлетние». 

Короче говоря, ясно, что годовые жизненные циклы перехо¬ 
дят в иные, более сложные, постепенно, без каких-либо резких 
скачков. 

4.6. Многократное размножение 
при перекрывании поколений 

Неудивительно, что для организмов с жизненным циклом та¬ 
кого типа характерны перекрывание поколений и многократное 
размножение (рис. 4.5,3— И). Такой организм при условии, что 
он живет достаточно долго, размножается многократно, хотя, 
впрочем, лишь во вполне определенное время года. В числе наи¬ 
более ярких примеров — долгоживущие позвоночные с сезонным 
размножением, некоторые кораллы, древовидные растения уме- 
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ренных широт и другие многолетние растения. В популяциях 
всех этих организмов одновременно, буквально «бок о бок», раз¬ 
множаются особи самых разных возрастов. (Обратите, однако, 
внимание на то, что некоторые из включаемых в эту категорию 
организмов, например некоторые травянистые растения, сравни¬ 
тельно недолговечны — см. рис. 4.5,3.) 


4.6.1. Когортные таблицы выживания 

Наблюдение за когортой благородного оленя. — При изучении 
прикрепленных организмов когортную таблицу выживания не¬ 
редко составить легче. 

При изучении популяций таких организмов составить когорт¬ 
ную таблицу выживания еще труднее, чем при изучении одно¬ 
летников. Особей из одной и той же когорты нужно узнавать, 
за их жизнью нужно следить (нередко в течение долгих лет), 
а это осложняется тем, что особи из изучаемой когорты сосу¬ 
ществуют и повсюду смешиваются с особями из множества дру¬ 
гих когорт—и тех, что старше, и тех, что моложе. Впрочем, 
в работе Лоу (Ьо\ѵе, 1969) такое слежение за отдельной когор¬ 
той оказалось возможным. Оно было составной частью обшир¬ 
ной программы изучения благородных оленей (Сегѵиз еіаркиз ), 
населявших небольшой шотландский островок Рам. Благород¬ 
ные олени иногда доживают до 16 лет, а самки могут приносить 
приплод ежегодно начиная с четвертого лета. В 1957 г. Лоу 
и его сотрудники выполнили тщательную перепись всех обитав¬ 
ших на острове оленей (включая телят — оленей, которым еще 
не исполнилось года). Изучавшаяся в дальнейшем когорта («ко¬ 
горта Лоу») состояла из тех оленей, которые в 1957 г. были те¬ 
лятами. Затем с 1957 по 1966 гг. исследовался каждый застре¬ 
ленный на острове олень (отстрел был жестко регламентирован, 
поскольку остров Рам представляет собой заказник Совета по 
охране природы). Кроме того, по всему острову разыскивались 
трупы оленей, погибших от естественных причин. По состоянию 
зубов (по степени их износа, по выпадению старых и прорезы¬ 
ванию новых) надежно определялся возраст каждого погибшего 
оленя. Это позволило опознать среди них тех, что были телята¬ 
ми в 1957 г. К 1966 г. уже была зарегистрирована гибель 92% 
особей этой когорты; о каждой из погибших особей было из¬ 
вестно, до какого именно возраста она дожила. Когортная таб¬ 
лица выживания для самок представлена в табл. 4.3, а соответ¬ 
ствующая кривая выживания — на рис. 4.12. Судя по всему, 
с возрастом риск гибели довольно закономерно увеличивается 
(кривая выживания выпуклая). 

Если изучаемые организмы с перекрывающимися поколения¬ 
ми прикреплены, то затруднения, сопряженные с построением ко- 
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Таблица 4.3. Таблица выживания когорты самок благородного оленя с о. Рам. 
Все эти самки были телятами в 1957 г. (по Ьо\ѵе, 1969). 


Возраст, годы 

Часть когорты, до¬ 
жившая до возраст¬ 
ного класса х 

Часть когорты, по¬ 
гибшая в возраст¬ 
ном классе х 

Коэффициент смерт¬ 
ности 

X 



Ях 

1 


0 

0 

2 


0,061 

0,061 

3 


0,185 

0,197 

4 

0,754 

0,249 

0,330 

5 

0,505 

0,200 

0,396 

6 

0,305 

0,119 

0,390 

7 

0,186 

0,054 

0,290 

8 

0,132 

0,107 

0,810 

9 

0,025 

0,025 

1,0 


гортной таблицы выживания, не столь велики. В этом случае 
всех вновь появившихся (родившихся или откуда-нибудь пере¬ 
селившихся) особей можно обозначить на плане, сфотографиро¬ 
вать и даже тем или иным способом пометить, В результате 
либо их самих, либо «те самые места», к которым они прикреп¬ 
лены, при всяком повторном посещении опытного участка 
нетрудно будет опознать. Много подобных работ выполнено на си¬ 
дячих животных. Так, например, Коннелл (Соппеіі, 1970) соста¬ 
вил таблицу выживания когорты морских желудей Ваіапиз §1ап- 
йиіа (см. приводимую ниже табл. 4.6). Многие ботаники просле¬ 
живали динамику когорт травянистых растений. Гораздо дольше 
вели наблюдения исследователи, работавшие в одном из бота¬ 
нических заказников Южной Австралии. На заложенных ими 
постоянных опытных площадках они сумели проследить за ко¬ 
гортой кустарниковой акации Асасіа ЪигкііШ со времени появ¬ 
ления всходов в 1928 г. до 1970 г. (Сгірз, Ьап^е, 1976). Полу¬ 
ченная кривая выживания изображена на рис. 4.13. 

4.6.2. Статические таблицы выживания 

Составление таблиц выживания по данным о возрастных струк¬ 
турах: выбор не блестящий, но зачастую неизбежный. — Стати¬ 
ческие таблицы выживания бывают небесполезны, но лишь при 
очень жестких ограничениях. 

Как бы то ни было, практические сложности во всей их со¬ 
вокупности обычно удерживали экологов от соблазна составить 
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Рис. 4.12. Две кривые выживания самок благородного оленя на острове Рам. 
Как объясняется в тексте, одна из этих кривых построена по когортной таб¬ 
лице выживания, соответствующей поколению 1957 г. рождения, и потому 
относится к периоду после 1957 г.; вторая же кривая построена по статиче¬ 
ской таблице выживания популяции, существовавшей в 1957 г., а потому отно¬ 
сится к периоду до 1957 г. (по Ьо\ѵе, 1969.) (На рисунке в обозначении кри¬ 
вых допущена ошибка: надписи к кривым следует поменять местами. — Прим, 
ред.) 

таблицу выживания когорты долгоживущих организмов с мно¬ 
гократным размножением и перекрывающимися поколениями 
(даже если организмы эти прикрепленные). Есть, впрочем, 
и другая возможность, а именно: составить статическую таблицу 
выживания (называемую также «моментальной» или «верти¬ 
кальной»), Как вскоре станет ясно, статическая таблица явно 
несовершенна. Основной довод в ее защиту состоит в том, что 
она подчас лучше, чем вообще ничего. 

Любопытный пример статической таблицы выживания можно 
позаимствовать из работы Лоу (Ьолѵе, 1969), посвященной изу¬ 
чению благородных оленей острова Рам. Как мы уже выяснили, 
Лоу и его коллеги имели доступ к большей части погибших 
в 1957—1966 гг. благородных оленей и могли достоверно опре¬ 
делять их возраст. Скажем, если осмотренный в 1961 г. погиб¬ 
ший олень оказывался шестилетним, то тем самым устанавли¬ 
валось, что в 1957 г. он уже жил и ему было два года. Таким 
образом Лоу сумел в конце концов восстановить возрастную 
структуру популяции, существовавшую в 1957 г., а возрастная 
структура — это основа статической таблицы выживания. Конеч¬ 
но, возрастной состав популяции в 1957 г. можно было бы йзу- 
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чить и иным способом — тог¬ 
да же перестреляв и исследо¬ 
вав всех крупных оленей 
(т. е. не телят); однако ко¬ 
нечная дель всего проекта со¬ 
стояла в том, чтобы научить¬ 
ся этих оленей со знанием де¬ 
ла охранять, и поэтому такой 
способ был бы, мягко говоря, 
неуместен. (Заметим, что по¬ 
лученные Лоу результаты все 
же не соответствовали общей 
численности популяции в 
1957 г., потому что некото¬ 
рые павшие олени наверняка 
истлели раньше, чем их уда¬ 
лось обнаружить и изучить.) 

Первичные данные Лоу по 
численности и возрастному составу совокупности самок благо¬ 
родных оленей приведены во втором столбце табл. 4.4. 

Вспомним, что эти данные отражают наблюдавшуюся 
в 1957 г. возрастную структуру совокупности самок. Их можно 
использовать в качестве основы при составлении таблицы вы¬ 
живания, но лишь допустив, что до 1957 г. ни число ежегодно 
рождавшихся телят, ни возрастные коэффициенты выживания 
не испытывали существенных межгодовых колебаний. Иными 
словами, придется допустить, что 59 живших в 1957 г. шестиле¬ 
ток годом ранее (в 1956 г.) входили в число 78 живших тогда 
пятилеток, а те в свою очередь в 1955 г. были среди живших 
тогда четырехлеток (общим числом 81) и т. д. — короче, придет¬ 
ся предположить, что цифры, приведенные в табл. 4.4, точно та¬ 
кие же, какие получились бы , сумей мы проследить за сущест¬ 
вованием отдельной когорты. 

Приняв все эти допущения, можно заполнить столбцы І х , й х 
и с}ху что и было проделано. Ясно, впрочем, что принятые допу¬ 
щения несостоятельны. В самом деле, на седьмом году жизни 
животных оказалось больше, чем на шестом, а на пятнадца¬ 
том— больше, чем на четырнадцатом; отсюда и «отрицатель¬ 
ная» гибель особей, и бессмысленные значения коэффициентов 
смертности. Сказанное очень убедительно поясняет, какие опас¬ 
ности подстерегают того, кто возьмется за составление подобных 
статических таблиц выживания .(и соответственно будет отож¬ 
дествлять кривые возрастного состава с кривыми выживания). 

И тем не менее полученные данные ни в коем случае не бес¬ 
полезны. Цель Лоу состояла в том, чтобы получить общее пред¬ 
ставление о значениях возрастных коэффициентов выживания 
оленей до 1957 г. (когда был начат отстрел). Выявленную кар- 



Рис. 4.13. Кривая выживания когор¬ 
ты особей Асасіа Ьигкііііі в Южной 
Австралии, полученная в результате 
регулярных подсчетов на одних и тех 
же участках (подсчитывались ака¬ 
ции, взошедшие из семян в 1929 г.). 
(По Сгізр, Ьапде, 1976.) 
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Таблица 4.4. Статическая таблица выживания для самок благородного оленя 
с о. Рам. Таблица составлена по результатам реконструкции возрастного 
состава популяции, имевшего место в 1957 г. (По Ьо\ѵе, 1969.) 


Возраст, 

годы 

Число 

особей 

возраста 

X 




«Сглаженные» значения 

X 

а х 

1 х 

А х 

«X 

‘х 

й х 

Чх 

1 

129 


0.116 

0,116 

1,000 

0,137 

0,137 

2 

114 


0,008 

0,009 

0,863 

0,085 

0,097 

3 

113 

0,876 

0,048 

0,055 

0,778 

0,084 

0,108 

4 

81 

0,625 

0,023 

0,037 

0,694 

0,084 

0,121 

5 

78 


0,148 

0,245 

0,610 

0,084 

0,137 

С. 

59 

0,457 

Г- 

т* - 

О 

О 

— 

0,526 

0,084 

0,159 

7 

65 

0,504 

0,078 

0.155 

0,442 

0,085 

0,190 

8 

55 

0,426 

0,232 

ІЯ 

0,357 

0,176 

0,502 

9 

25 

0,194 

0,124 

На 

0,181 

0,122 

0,672 

10 

9 

0,070 

0,008 

ЕШ 

0,059 

0,008 

0,141 

11 

8 

0,062 

0,008 

0,129 

0,051 

0,009 

0,165 

12 

7 

0,054 

0,038 


0,042 

0,005 

0,198 

13 

о 

0,016 

0,008 

ЕШ 

0,034 

0,009 

0,247 

14 

і 

0,008 

—0,023 


0,025 

0,008 

0,329 

15 

4 

0,031 

0,015 

0,484 

0,017 

0,008 

0,492 

16 

2 

0,016 



0,009 

0,009 

1,000 


тину можно было затем сопоставить с тем, что происходило 
после 1957 г. (по данным, содержащимся в уже обсуждавшейся 
когортной таблице выживания). Лоу интересовали не столько 
отдельные изменения, происходившие при переходе к каждой 
последующей возрастной группе, сколько общие закономерно¬ 
сти динамики численности поколения. По этой причине он 
«сгладил» происходящие при перемещении вдоль возрастной 
шкалы изменения численности возрастных групп («сглаживани¬ 
ем» затронуты диапазоны 2—8 и 10—16 лет); смысл «сглажи¬ 
вания» состоял в том, чтобы добиться монотонного убывания 
численности в обоих интервалах. Результаты применения этой 
процедуры приведены в трех последних столбцах табл. 4.4, а со¬ 
ответствующая кривая выживания вычерчена на рис. 4.12. 
И общая картина действительно вырисовывается: введение на 
острове отстрела оленей, очевидно, оказало значительное отри¬ 
цательное влияние на общую выживаемость, причем влияние это 
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Рис. 4.14. Возрастной состав популяций Асасіа ЬигкШіі в двух местностях 
в Южной Австралии. (По Сгізр, Ьап^е, 1976.) 


превзошло все возможные эффекты, связанные с компенсатор¬ 
ным снижением естественной смертности. 

Успех, достигнутый при изучении популяции благородного 
оленя — это далеко не общее правило: интерпретация статиче¬ 
ских таблиц выживания (как и возрастных структур, по кото¬ 
рым составляют эти таблицы) вообще-то чревата осложнениями; 
не следует питать особых надежд на то, что знание возраст¬ 
ной структуры сразу же приведет к пониманию динамики чис¬ 
ленности. Бывают, конечно, случаи, когда истолкование возраст¬ 
ной структуры популяции очень сильно облегчается благодаря 
наличию некоторых предварительных сведений; в таких случаях 
изучение возрастных структур, разумеется, вполне оправдано. 
Например, Крисп и Ланг (Сгізр, Ьап^е, 1976) не только просле¬ 
дили за отдельной когортой Асасіа ЬигкіШ, но сумели еще и 
изучить возрастной состав многих се популяций (рис. 4.14). 
(Возраст отдельной акации можно было оценить по серии про¬ 
меров: по выборке деревьев известного возраста были заранее 
получены несколько высокодостоверных соотношений между воз¬ 
растом и линейными размерами.) Ясно, что две изученные по¬ 
пуляции (рис. 4.14) сильно отличаются по возрастному составу. 
Но это не все: было еще известно, что в местности, где произ¬ 
растала одна популяция (в Саут-Лейк-Пэддок), примерно 
с 1865 по 1970 г. (когда собирался материал) выпасались овцы, 
а приблизительно с 1885 по 1970 г. там кормились и кролики 
(рис. 4.14,Л); в местности же, где произрастала другая популя¬ 
ция, был заказник, который, дабы туда не забредали овцы, 
в 1925 г. был обнесен изгородью (рис. 4.14,5). Все это позво¬ 
лило Криспу и Лангу сделать следующие выводы: а) начав¬ 
шийся в 1865 г. выпас повлек за собой резкое снижение числен¬ 
ности жизнеспособного пополнения обеих популяций; б) пред¬ 
принятое в 1925 г. огораживание заказника создало условия для 
повышения скорости пополнения популяции; в) даже после ого¬ 
раживания жизнедеятельность кроликов удерживала числен¬ 
ность пополнения на уровне более низком, чем тот, что имел ме¬ 
сто до 1865 г. (например, акации, появившиеся за период 1920— 
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Таблица 4.5. Среднее число яиц в кладке и возраст больших синнц в лесном 
массиве Уитем-Вуд вблизи Оксфорда, (по Реггіпз, 1965.) 


Возраст 

1961 

1962 

1963 

Число ! 
птиц ! 

Среднее чис¬ 
ло яиц 
в кладке 

Число 

птиц 

Среднее чис¬ 
ло яиц 
в кладке 

Число 

птиц 

Среднее чис¬ 
ло яиц 
в кладке 

Г одовики 

128 

7,7 

54 

8,5 

54 

9,4 

2 

18 

8,5 

43 

9,0 

33 

10,0 

3 

14 

8,3 

12 

8,8 

29 

9,7 

4 



5 

8,2 

9 і 

9,7 

5 



1 

8,0 

2 ' 

9,5 

6 





1 | 

9,0 


1945 гг., намного малочисленное акаций, появившихся за период 
1845—1860 гг., хотя последние просуществовали на 75 лег 
дольше). 


4.6.3. Возрастные таблицы плодовитости 

Семенные годы у деревьев. 

«Статические возрастные таблицы плодовитости» организмо» 
с многократным размножением и с перекрывающимися поколе¬ 
ниями могут предоставить в распоряжение исследователя весь¬ 
ма полезные сведения, особенно в том случае, когда имеется 
серия таких таблиц, составленных в последовательные репродук¬ 
тивные сезоны. Это обстоятельство поясняется табл. 4.5, в кото¬ 
рой приведены данные, полученные при изучении популяции 
большой синицы (Рагиз та}ог) из лесного массива Уитем-Вуд. 
вблизи Оксфорда (Реггіпз, 1965). Таблица показывает, что 
а) средняя плодовитость достигала максимума у двухлетних 
птиц, а затем постепенно снижалась и что б) при всем этом 
средняя плодовитость претерпевала значительные межгодовые 
изменения. Конечно, данные эти удалось получить лишь постоль¬ 
ку, поскольку поддавался определению возраст каждой отдель¬ 
ной птицы (в данном случае вскоре после вылупления птиц ме¬ 
тили индивидуальными метками, прикреплявшимися к лапкам 
кольцами). Обратите также внимание на то, что большие сини¬ 
цы служат примером организмов, для которых характерны 
многократное размножение и перекрывание поколений, но кото¬ 
рых вряд ли назовешь долгоживущими: в самом деле, лишь, 
очень немногие большие синицы живут намного долее двух лет. 

Те или иные межгодовые изменения индивидуальной плодо¬ 
витости отмечаются у всех организмов с многократным раз- 
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Год Г од 

Рис. 4.15. Повторяемость «кормных» лет. Колебания урожая шишек: А — 
обыкновенной сосны ( Ріпиз зуіѵезігіз) и Б — европейской ели ( Рісга аЫсз) 
в северной Швеции (по подсчетам, основанным на сообщениях лесников). (По 
На§пег, 1965.) 

множением, однако наиболее ярко это явление бывает выражено 
у ряда лесных деревьев: время от времени они приносят особен¬ 
но обильные урожаи. Год же, когда урожай семян, плодов или 
шишек на дереве особенно велик, называют «семенным» («уро¬ 
жайным», «кормным»). Эффект «кормности» нередко намного 
усиливается из-за того, что для многих из растущих в лесу де¬ 
ревьев одного вида (или для большей их части) урожайными 
оказываются одни и те же годы. Годы «кормные» обычно пере¬ 
межаются сериями лет неурожайных, когда деревья почти или 
совсем стерильны. Это видно из двух примеров, приведенных на 
рис. 4.15; они относятся к сосне обыкновенной и ели европейской 
из лесов северной Швеции (Нашлет, 1965). Возможные выгоды 
и последствия эпизодических массовых «плодоношений» будут 
обсуждаться в гл. 9. 

Несмотря на все эти межгодовые колебания, плодовитость 
большинства организмов с многократным размножением (та¬ 
ких, например,’ как большая синица) характеризуется зависи¬ 
мостью от возраста или от стадии развития. Изменения плодо¬ 
витости трех видов дубов в зависимости от стадии развития 
показаны на рис. 4.16 (Эошш, МсРиіІкіп, 1944); стадия на сей 
раз отождествляется с размером. 

4.6.4. Модулярные многолетники с многократным 
размножением 

Стадийный состав модулярной популяции и модулярная стати¬ 
ческая таблица выживания. — Стадия развития модулярного ор¬ 
ганизма значит куда больше, чем его календарный возраст. 

Если изучаемые организмы с многократным размножением 
и перекрывающимися поколениями обладают^ тому же еще и 
модулярным строением, то составление какой бы то ни было 
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_г-!- і -!- 1 - 1 - 1 -:— і _!-;_ 

10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 


ДВГ, см-► 

Рис. 4.16. Зависимость плодовитости дубов трех видов от размеров деревьев; 
ДВГ — диаметр ствола на высоте груди. Кривые (отсчет ведется справа): 
верхняя — С^иегсиз підег; средняя — <2. аІЬа; нижняя — (3. ргіпиз. Изображен 
<3. аІЬа. (По Ооѵ/пз, Мс(2иі1кіп, 1944.) 

таблицы выживания особенно затруднительно. Это обстоятель¬ 
ство подчеркивается рис. 4.17, поясняющим результаты изуче¬ 
ния осоки Сагех Ы§еІоѵѵіі, растущей в ягельном верещатнике 
в Норвегии (Саііа^йап, 1976). Для С.Ы^еІоіѵіі характерно на¬ 
личие обширного, разветвленного подземного корневища, кото¬ 
рое по мере роста через определенные промежутки времени вы¬ 
брасывает все новые и новые воздушные побеги («ростки»). Об¬ 
разование очередного модуля осоки начинается с того, что в 
пазухе одного из листьев «родительского» ростка возникает боко¬ 
вая меристема. Поначалу новый модуль всецело зависит от ро¬ 
дительского ростка и состоит из одного или нескольких нефото¬ 
синтезирующих листьев; впоследствии, однако, любой из боко¬ 
вых ростков может и сам превратиться в вегетативный родитель¬ 
ский росток, а со временем, когда на нем будет насчитываться 
16 или более листьев, и зацвести. Отцветая же, росток непремен¬ 
но погибает: генеты осоки воспроизводятся многократно, но каж¬ 
дый отдельный росток — лишь однажды. 

Каллаген выделил некоторое множество молодых, достаточ¬ 
но хорошо обособленных ростков и через сплетения корневищ 
докопался до их «родителей», а затем и «прародителей», углу¬ 
бившись таким образом в родословную на несколько поколений. 
Все это было возможно потому, что после гибели ростки осоки 
подолгу не сгнивают. Каллаген раскопал 23 таких сплетения, 
объединявшие в общей сложности 360 ростков, и сумел (как по¬ 
казывает рис. 4.17) составить нечто вроде статической таблицы 
выживания и таблицы плодовитости (основанных, однако, на де¬ 
лении не на возрастные, а на стадийные классы). Например, на 
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Боковые 

отросткм 


Вегетирующие 

побеги 


Неотмирающие 

побеги 


Цветоносные. 

побеги 


Семена 


I 


Рис. 4.17. Реконструированная статическая таблица выживания совокупности 
модулей (побегов, корневищных отпрысков) популяции Сагех Ьі^еіоѵѵіі. Строки 
соответствуют типам побегов (т. е. стадиям их развития), а столбцы — размер¬ 
ным классам. Клетки, обведенные тонкой линией, соответствуют отмершим 
модулям. Стрелками обозначены переходы побегов из одного размерного клас¬ 
са в другой, а также нз одной стадии развития в другую (в том числе переход 
к размножению и отмирание). Цифра, стоящая внутри каждой из клеток, ука¬ 
зывает число модулей в пересчете на 1 м 2 . (По СаИа^Нап, 1976.) 

один квадратный метр приходилось по 1,04 отмершего вегета¬ 
тивного ростка с 31—35 листьями и, кроме того, по 0,26 ростка 
в следующей стадии (т. е. с 36—40 листьями); можно, стало 
быть, предположить, что общее число (в пересчете на 1 м 2 ) жи¬ 
вых вегетативных ростков, вступивших в «стадию 31—35 листь¬ 
ев», составило 1,30 (т. е. 1,04+0,26). Помимо 1,30 вегетативного 
ростка, на 1 м 2 приходилось еще по 1,56 цветоносного ростка 
с 31—35 листьями, и поэтому из «стадии 26—30 листьев» в «ста¬ 
дию 31—35 листьев» на 1 м 2 должны были перейти 2,86 ростка. 
Таким образом и составлялась эта таблица выживания. 

Заметим, однако, что а) эта таблица выживания относится 
не к генетическим особям (генетам), а к росткам (т. е. к моду¬ 
лям); б) в изученной популяции семена, по-видимому, не давали 
жизнеспособных всходов, т. е. новых генетов не возникало, и чис¬ 
ленность ростков поддерживалась исключительно за счет роста 
модулей; в) для этой популяции по аналогии с возрастными 
таблицами плодовитости имеет смысл составить «стадийную 
таблицу модулярного роста». Но прежде всего обратим внима¬ 
ние на то, как трудно собирать необходимые данные и состав- 





218 Ч. 1. Организмы 

лять таблицы выживания, в 
полной мере отражающие «мо¬ 
дулярность» модулярных орга¬ 
низмов. 

При изучении модулярных 
организмов с многократным 
размножением выделение ста¬ 
дийных (а не возрастных) 
классов — это прием почти 
всегда желательный и даже 
необходимый. Дело в том, что 
порождаемая модулярным ро¬ 
стом изменчивость с каждым 
годом «накапливается», и от 
этого возраст особи как пока¬ 
затель ее биологического со¬ 
стояния теряет свое значение. 
На рис. 4.18, например, пока¬ 
зана связь между общим объ¬ 
емом сучьев креозотового ку¬ 
ста Ьаггеа ігШепіаіа и его 
возрастом, определявшимся 
по числу годовых колец на 
спиле (СНе\ѵ, СЬе\ѵ, 1965). 
Как видно из рисунка, из двух 
кустов с одинаковым объемом 
сучьев один может оказаться старше другого на целых 40 лет, 
тогда как из двух кустов одного и того же возраста по объ¬ 
ему сучьев один может превзойти другой в 60 раз. 

Имеются и другие примеры. Во многих популяциях древо¬ 
видных растений встречаются особи, в течение долгих лет пре¬ 
бывающие в крайне угнетенном состоянии и прозябающие где- 
то намного ниже древесного яруса. Это растения, проросшие 
тогда, когда кроны над ними были практически сомкнуты; на 
них падало слишком мало света, и поэтому вырасти и про¬ 
биться в древесный ярус они не смогли. Примером может слу¬ 
жить растущий на востоке США пенсильванский клен (Лсег 
реппзуіѵапісит ): его угнетенные деревца в состоянии влачить 
свое существование до 20 лет, и риск гибели при этом бывает 
невелик. Как только в древесном ярусе образуется брешь, эти 
деревца немедленно вырастают и заполняют ее, а вскоре после- 
этого зацветают и дают семена (НіЬЬз, РізсЬег, 1979). Роль, ко¬ 
торую такие чахлые долгожители играют в динамике популяций 
лесных деревьев, очень сходна с ролью, которую в динамике- 
популяций короткоживущих растений играют погребенные «се¬ 
менные банки»: эти деревца пребывают в угнетенном состоянии- 
до тех пор, пока не случится непредвиденное, непредсказуемое 
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Рис. 4.18. Связь между объемом по¬ 
бегов креозотового куста Ьаггеа ігі- 
йепіаіа из долины Сан-Симон (Аризо¬ 
на) и его возрастом (возраст опреде¬ 
лялся по числу годовых колец на спи¬ 
ле). Креозотовый куст — модулярный 
организм, и поэтому оценить объем 
его побегов по возрасту очень трудно. 
(По СЬеѵ, СЬсѵ, 1965.) 
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событие и в дотоле сплошном лесном пологе не появится про¬ 
свет (кстати, покоящиеся семена встречаются лишь у очень не¬ 
многих деревьев). «Биографии» таких деревьев подчеркивают 
также и то, что наиболее подходящим показателем вероятности 
гибели, роста или воспроизводства дерева является не календар¬ 
ный возраст, а размеры. 

4.7. Коэффициенты воспроизводства, время генерации 
и скорости увеличения популяции 

Когда поколения перекрываются, Ко указывает лишь среднее 
число потомков, оставляемых одной особью, и ничего более. — 
К — «основная чистая скорость воспроизводства». — Уравне¬ 
ния, основанные на К и описывающие возрастание численности 
популяции с течением времени. — Соотношение между Ко, К и Т 
(временем генерации). — 1пЯ = г, или «врожденной удельной 
скорости естественного увеличения численности популяции». — 
Ко, г и Т. — Если зависимость плодовитости и выживания от воз¬ 
раста неизменна, то популяция достигает постоянной удельной 
скорости роста, равной г, и неизменного возрастного состава. — 
Математически точное, но биологически неясное уравнение отно¬ 
сительно г. — Приближенное, зато биологически осмысленное 
уравнение для вычисления г, основанное на Т с («когортном вре¬ 
мени генерации »).— Уравнение для расчета Т с .— Пример рас¬ 
чета обобщающих показателей применительно к популяции орга¬ 
низмов с перекрывающимися поколениями. — Модель популяции, 
удельная скорость роста которой стремится к г, а возрастная 
структура—к «стационарной». — Почему когортные и статиче¬ 
ские таблицы выживания, как правило, не одинаковы. 

Как мы видели в предыдущем разделе, таблицы выживания 
и возрастные таблицы плодовитости, составленные применитель¬ 
но к организмам с перекрывающимися поколениями, похожи (по 
крайней мере на первый взгляд) на те, что были составлены 
применительно к организмам с неперекрывающимися поколения¬ 
ми. Когда поколения не перекрывались, мы могли вычислить ос¬ 
новную скорость .размножения (Ко), служившую итоговым пока¬ 
зателем, характеризовавшим конечный результат возрастной ди¬ 
намики выживания и плодовитости (разд. 4.5.1). Теперь же 
зададимся следующим вопросом: можно ли рассчитать какой-либо 
подобный обобщающий показатель и тогда, когда поколения 
перекрываются? 

Прежде чем ответить на этот вопрос, необходимо уяснить, что 
при описании организмов с неперекрывающимися поколениями 
значение Ко характеризует два различных популяционных пара¬ 
метра. Ко —'Это среднее число потомков, оставляемых одной 
особью в течение всей ее жизни; это, однако, еще и множитель, 
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с помощью которого начальная численность популяции пересчи¬ 
тывается в численность этой же популяции спустя одно поколе¬ 
ние. Когда поколения перекрываются и имеется когортная таб¬ 
лица выживания, основной коэффициент воспроизводства можно 
рассчитать по той же самой формуле 

Яо — ^ІхНІх, 

но на сей раз он указывает лишь среднее число потомков, остав¬ 
ляемых одной особью. Прежде чем судить о скорости повышения 
или понижения численности популяции (да, кстати, и о долго¬ 
вечности отдельного поколения), необходимо подвергнуть дан¬ 
ные дальнейшей обработке. В том случае, если имеется лишь 
статическая таблица выживания (т. е. известен только возраст¬ 
ной состав популяции), дело намного осложняется (см. ниже). 

Нашим следующим шагом будет вывод общего соотношения, 
связывающего численность популяции со скоростью ее увеличе¬ 
ния и временем; соотношение это будет таким, что единицей из¬ 
мерения времени вовсе не обязательно должно будет служить 
поколение. Вообразим популяцию с начальной численностью 
в 10 особей; пусть, далее, по прошествии последовательных про¬ 
межутков времени численность ее возрастает сначала до 20, за¬ 
тем до 40, 80, 160 особей, и т. д. Начальную численность попу¬ 
ляции мы обозначим через М 0 (имея в виду число особей в тот 
момент, когда начинается отсчет времени); численность той же 
популяции по истечении одного промежутка времени — через 
по истечении двух промежутков — через ЛГ 2 , а по истечении про¬ 
извольного числа промежутков (/)—через N 1 . В нашем приме¬ 
ре ІѴо= 10, а N і = 20. Можно еще написать, что А г і = Лу?, где Я 
(в нашем примере равное 2) —показатель, именуемый «основной 
чистой скоростью воспроизводства» либо «основной чистой 
удельной скоростью увеличения популяции». Когда #>1, чис¬ 
ленность популяции будет, очевидно, нарастать, а когда Я <.\— 
снижаться. 

Показатель Я, следовательно, подытоживает и отрождение 
новых особей, и выживание уже существующих. Так, в разбирае¬ 
мом примере каждая особь могла произвести двух потомков 
и погибнуть или же произвести только одного потомка, но ос¬ 
таться в живых: в обоих случаях значение Я («рождения плюс 
выживание») составило бы 2. Отметим также и то, что по исте¬ 
чении последовательных промежутков времени значение Я в дан¬ 
ном случае оставалось одним и тем же, т. е. Л ? 2 = 40 = Мі/?, Л/ 3 = 
= 80=А г 2 /? и т. д. Таким образом, N 5 = N^XЯXЯ = N 0 XЯXЯX 


ХЯ = МоЯ 3 , или же, в общем случае, 


лг, +І =ад 

(4.1> 

и 


N і =N 0 я і ^ 

(4.2) 
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Эти уравнения (4.1 и 4.2) связывают численность популяции, 
скорость ее увеличения и время; теперь же все эти величины 
можно в свою очередь связать с основным коэффициентом вое* 
производства (Но) и с временем генерации (будем считать, что 
она существует в течение Т промежутков времени). Возвраща¬ 
ясь к разд. 4.5.1, можно видеть, что — это множитель для пе¬ 
ресчета численности популяции в данный момент времени в чис¬ 
ленность той же популяции спустя одно поколение, т. е. через Т 
промежутков времени. Следовательно, Мт—^оНо. Но из уравне¬ 
ния 4.2, очевидно, следует, что Л І Т = М 0 Н Т . В итоге имеем Но — 
~Н Г или после логарифмирования обеих частей этого равенства 
по основанию натуральных логарифмов 

1п Но= Т 1п Н. 

Величина 1п Н обычно обозначается через г и именуется 
«врожденной удельной скоростью естественного увеличения по¬ 
пуляции». Это относительная скорость нарастания численности 
популяции, т. е. приращение численности за единицу времени в 
пересчете на одну особь. Ясно, что при г>0 численность попу¬ 
ляции будет возрастать, а при г<0— понижаться. Из преды¬ 
дущего уравнения можно вывести следующую формулу: 



Итак, пока что в качестве некоторого итога мы располагаем 
соотношением между средним числом потомков, оставляемых 
одной особью в течение всей ее жизни (Но), удельной скоростью 
роста численности популяции (г=1п.#) и временем генерации 
(Т). Выше, при рассмотрении популяций с неперекрывающи¬ 
мися поколениями (разд. 4.5.1), само поколение служило еди¬ 
ницей измерения времени. Поэтому значения Но к Н совпадали. 

Для популяции с перекрывающимися поколениями (или с не¬ 
прерывным размножением) г — это то постоянное значение 
врожденной удельной скорости естественного роста, которое в 
принципе достижимо, но окажется достигнутым лишь в том слу¬ 
чае, если возрастная динамика выживания и плодовитости бу¬ 
дет в течение долгого времени оставаться одной и той же. Если 
это условие выполнено, то удельная скорость роста популяции 
будет постепенно приближаться к г, а затем пребывать на этом 
постоянном уровне; в то же самое время возрастная структура 
популяции будет постепенно приближаться к стационарной 
(т. е. к «установившейся» — такой, что доля особей, приходя¬ 
щаяся на любой из возрастных классов, с течением времени не 
меняется; см. ниже). Если же, напротив, зависимость плодови¬ 
тости и выживания от возраста подвержена изменениям, то бу¬ 
дет постоянно изменяться и удельная скорость роста популяции. 
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и охарактеризовать ее каким бы то ни было единственным зна¬ 
чением будет невозможно. Может показаться, что сказанное 
налагает очень жесткие ограничения на полезность вычисления 
г по таблице выживания организмов с перекрывающимися по¬ 
колениями: в самом деле, неизменность возрастной динамики 
плодовитости и выживания в течение длительного промежутка 
времени — явление, в общем, весьма нечастое. И все же расчет 
г нередко бывает полезен для характеристики популяции с точ¬ 
ки зрения ее «потенциала» — особенно тогда, когда преследует¬ 
ся цель какого-либо сопоставления (например, когда нужно 
сравнить ряд популяций одного и того же вида, обитающих в 
различных условиях, чтобы выяснить, какие из этих условий 
•оказываются для организмов изучаемого вида наиболее благо¬ 
приятными). 

Наиболее правильный и точный способ расчета г состоит в 
решении уравнения 


Ъе- гх І х т х = 1, (4.4) (Шка, 1907), 

где значения І х и т х взяты из когортной таблицы выживания и 
возрастной таблицы плодовитости, а е — основание натуральных 
логарифмов. Перед нами, однако, так называемое «неявное» 
уравнение, которое нельзя решить в явном виде относительно г 
(корень такого уравнения можно найти только путем последо¬ 
вательных приближений — итераций; в наше время подобные 
расчеты обычно выполняются с помощью ЭВМ); кроме того, 
уравнение это лишено сколько-нибудь ясного биологического 
■смысла. 

По всем этим причинам весьма употребительна заменяющая 
решение уравнения (4.4) приближенная формула, напоминаю¬ 
щая уравнение (4.3), а именно 

гж\пК 0 /Т с , (4.5) 

где Т с — «когортное время генерации» (вычисленное предвари¬ 
тельно). Достоинство этого уравнения, как и уравнения (4.3), 
•состоит в том, что в нем в явном виде выражена зависимость г 
от репродуктивного потенциала особей (#о) и от времени ге¬ 
нерации (Г). Уравнение (4.5) обеспечивает неплохое прибли¬ 
жение к истинному значению г в тех случаях, когда 1 
(т. е. когда численность популяции примерно постоянна), когда 
время генерации мало меняется или когда оба эти обстоятель¬ 
ства определенным образом сочетаются (Мау, 1976). 

Оценить г по формуле (4.5) можно в том случае, если изве¬ 
стно значение когортного времени генерации Т с . Оно же, соглас¬ 
но принятому определению, рассчитывается как среднее время, 
истекшее с момента рождения особи до момента рождения од¬ 
ного из ее потомков, и, подобно всякой средней величине, равно 
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Таблица 4.6. Когортная таблица выживания и возрастная таблица плодовито¬ 
сти морского желудя Ваіапиз ціапйиіа из Пайл-Пойнт (о. Сан-Хуаи, шт. Ва¬ 
шингтон) (Соппеіі, 1970). Способы вычисления Яо, Т е н приблизительного 
оценивания г пояснены в тексте. Значения, помеченные звездочками, получе¬ 
ны в результате интерполяции по кривой выживания. 


Возраст в 
годах х 

°х 

1 х 

тп х 

1 х т х 

х1 * т * 

0 

1 000 000 

1,000 

0 

0 


1 

62 

0,0000620 

4600 

0,285 

0,285 

2 

34 

0,0000340 

8700 

0,296 

0,592 

3 

20 

0,0000200 

11600 

0,232 

0,696 

4 

15,5* 

0,0000155 

12700 

0,197 

0,788 

5 

11 

0,0000110 

12700 

0,140 

0,700 

6 

6,5* 

0,0000065 

12700 

0,082 

0,492 

7 

2 

0,0000020 

12700 

0,025 

0,175 

8 

2 

0,0000020 

12700 

0,025 

0,200 

' 




1,282 

3,928 - 

1,282 

3,928 

1 С 5=- 

1,282 

3,1 г « 

=* 0,08014 


сумме всех этих промежутков времени по всему потомству, де 
ленной на общую его численность, т. е. 


2хіхт х 

п х т х 


или 



2*1 *т х 

Ко 


(4.6> 


Т с равно истинному времени генерации (Г) лишь приблизитель¬ 
но, ибо при расчете Т с никоим образом не учитывается то об¬ 
стоятельство, что еще до завершения репродуктивной' фазы ро¬ 
дителя некоторые потомки достигнут зрелости и начнут размно¬ 
жаться. 

Итак, при наличии таблицы выживания когорты организмов- 
с перекрывающимися поколениями или с непрерывным размно¬ 
жением уравнения (4.6) и (4.5) позволяют рассчитать Т с и при¬ 
ближенную оценку г; иными словами, они позволяют получить- 
необходимые обобщающие показатели. Конкретный пример при¬ 
водится в табл. 4.6, где используются полученные Коннелом 
(Соппеіі, 1970) данные по морскому желудю Ваіапиз ціапйиіа. 
Любопытно, что «точное» значение г, вычисленное как корень 















Таблица 4.1. Гипотетическая когортная таблица выживания и возрастная таблица плодовитости, а также рост чис¬ 
ленности модельной популяции, в которой отражаемая ими возрастная динамика остается неизменной. По этим 
же таблицам рассчитаны значения Ло> Т с , г (точное и приближенное) и Л. Оценки Ли г получены также по 
изменению численности популяции на девятом временном интервале. 


Когортная таблица выжи¬ 
вания и возрастная таб¬ 
лица плодовитости 

Возрастная 

структура (в скобках — значения 1 х 

из статической таблицы выживания) 

X | 


т х 

начальное 

состояние 

после І-го вре¬ 
менного интер¬ 
вала 

после 2-го вре¬ 
менного интер¬ 
вала 

после 8-го времен¬ 
ного интервала 

после 9-го времен¬ 
ного интервала 

0 
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0 і 
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12305(1,000) 
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0,100 

5 

100(0,063) 
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2 

0,060 

15 

60(0,038) 

40(0,032) 

96(0,038) 

437(0,036) 

569(0,036) 

3 

0,018 


20(0,013) 

18(0,010) 

18(0,007) 

101(0,008) 

130(0,008) 
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0 
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0 

0 
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уравнения (4.4), равно 0,085, тогда как его приближенная оцен¬ 
ка составила 0,080; в то же время Т, полученное из уравнения 
(4.3), равно 2,9, а его оценка Т с составила 3,1. Очевидно, что в 
данном случае упрощенные биологически осмысленные аппрок¬ 
симации обобщающих показателей оказываются вполне прием¬ 
лемыми. Их значения показывают, что если бы возрастная ди¬ 
намика плодовитости и выживания оставалась неизменной, то 
происходило бы медленное нарастание численности популяции 
(в самом деле, г немного больше нуля), и скорость этого нара¬ 
стания определялась бы сочетанием значений а) среднего чис¬ 
ла потомков, оставляемых одной особью, равного 1,282 и б) вре¬ 
мени генерации, равного примерно 3 годам. 

В заключение настоящего раздела мы возвращаемся к во¬ 
просу о возрастном составе тех популяций, в которых возраст¬ 
ная динамика выживания и плодовитости в течение продолжи¬ 
тельного промежутка времени не претерпевает никаких измене¬ 
ний. Табл. 4.7 показывает, что происходит с модельной популя¬ 
цией, в которой выполняется это условие. В начальный момент 
возрастные классы 1, 2 и 3 содержат соответственно 300, 60 и 
20 особей; в начале 1-го промежутка времени эти особи произ¬ 
водят те 1600 особей, которые образуют нулевой возрастной 
класс; число 1600 определяется значениями средних возрастных 
индивидуальных плодовитостей из столбца т х (1600=100-5+ 
+ 60-15 + 20-10). В первом временном интервале численность 
каждого возрастного класса сокращается из-за смертности (ве¬ 
личина которой определяется соответствующим значением из 
столбца Іх гипотетической когортной таблицы выживания), и в 
результате формируются численности возрастных классов 3, 2 
и 3 «после первого временного интервала». Затем точно так же, 
как было проделано выше, рассчитывается численность нулево¬ 
го возрастного класса (а именно 1880). Вся эта процедура бы¬ 
ла многократно повторена, чтобы показать, какой станет попу¬ 
ляция через восемь и через девять временных интервалов. 

Значения Яо, Т с , г (и точное, и приближенное) и Я рассчи¬ 
таны по когортной таблице выживания с помощью уравнений 
4.4, 4.5 и 4.6; и, как нетрудно видеть, по истечении восьми про¬ 
межутков времени численность модельной популяции и впрямь 
увеличивалась с удельной скоростью, равной г. Нетрудно ви¬ 
деть и то, что с этого момента возрастной состав популяции 
остается неизменным (это следует из сравнения последователь¬ 
ных статических таблиц выживания). Однако статические таб¬ 
лицы выживания дают искаженное представление об истинной 
возрастной динамике выживания — той, что отражена когорт¬ 
ной таблицей выживания. Дело в том, что по достижении ста¬ 
ционарной возрастной структуры каждое значение из статиче¬ 
ской таблицы выживания вычисляется по формуле 4^*, где 
І х — соответствующее значение из когортной таблицы выжива- 
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ния. Эта формула показывает, что когортная таблица выжива¬ 
ния совпадает со статической лишь тогда, когда численность по¬ 
пуляции постоянна (г = 0, е~ гх =1). Если численность популяции 
возрастает с постоянной удельной скоростью (г> 0, е~ гх <1 ), 
то доля старших возрастных классов в статической таблице вы¬ 
живания занижена (по сравнению с когортной таблицей), при¬ 
чем тем в большей степени, чем он старше; если же числен¬ 
ность популяции убывает (г<0, е~ тх >1), то доля старших воз¬ 
растных классов оказывается завышенной. Таким образом, 
и возрастная динамика выживания и плодовитости, и асимпто¬ 
тическая удельная скорость роста численности, и стационарная 
возрастная структура популяции между собой тесно связаны. 
Мы еще вернемся к этому вопросу в разд. 4.10, когда будем об¬ 
суждать динамику народонаселения. 

4.8. Однократное размножение 
при перекрывании поколений 

Белый донник —облигатный двухлетник. — Растение с одно¬ 
кратным размножением, жизненный цикл которого запрограм¬ 
мирован не столь жестко. — «И опять двадцать пять»: не в воз¬ 
расте дело, а в стадии. 

Вернемся теперь к рассмотрению различных типов жизнен¬ 
ных циклов. При однократном размножении с перекрыванием 
поколений (рис. 4.5, Д — Е) размножение происходит во вполне 
определенное время года (репродуктивный сезон), в продолже¬ 
ние которого размножающиеся особи сосуществуют с развиваю¬ 
щимися, но не размножающимися; при этом каждая особь уча¬ 
ствует в размножении лишь однажды, а затем погибает. В про¬ 
стейшей форме такой жизненный цикл можно наблюдать у об¬ 
лигатных двухлетников. У таких организмов для завершения 
развития каждой особи требуются два лета и разделяющая их 
зима, но в репродуктивную фазу она вступает только один 
раз _на второе лето. Примером облигатного двухлетника мо¬ 
жет служить растущий в шт. Нью-Йорк белый донник Меіііоіиз 
аІЬиз (Кіеточѵ, Наупаі, 1981). На рис. 4.19 представлены кривые- 
выживания двух когорт одной и той же популяции донника. 
Кривые построены следующим образом. На плане каждого из 
некоторого множества случайно расположенных постоянных 
опытных участков тщательнейшим образом отмечалось поло¬ 
жение каждого растения. В 1976—1978 гг. такое картирование 
повторялось через каждые две недели (не считая двух зим, ког¬ 
да работе мешал снег). Полученные кривые выживания пока¬ 
зывают, что, как это обычно бывает, смежные годы чем-то отли¬ 
чались (в 1977 г. лето было суше и жарче, чем в 1976 г.), но 
все же для обеих когорт была характерна примерно одинаковая 
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Рис. 4.19. Кривые вы- р 
живания двух когорт ? 
белого донника Меіі- ~ 
Шиз аІЬиз (облигат- | 
ного двухлетника). | 
Смертность пророст- § 
ков умеренная, укоре- 1 
ненных вегетирующих й 
растений — низкая, а і 
отцветших растений — | 
очень высокая. (По 
К1ешо\ѵ, Каупаі, 

1981.) 
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динамика выживания: в течение первого вегетационного сезона 
смертность была сравнительно высокой, а затем следовал пери¬ 
од гораздо более низкой смертности, продолжавшийся до кон¬ 
ца второго лета, когда смертность опять стремительно возраста¬ 
ла. Такая динамика тесно связана с облигатно двухлетним жиз¬ 
ненным циклом М. аІЬиа. Превращение проростков во взрослые 
растения (в течение первого лета) сопровождалось их значи¬ 
тельной гибелью. Затем, вплоть до отцветания и завершения 
размножения (осеменения), погибали лишь очень немногие 
растения. Все растения, дожившие до цветения, зацвели на вто¬ 
рое лето, а до третьего не сохранилось ни одно растение. 

Таким образом, у М. аІЬиз перекрываются не более чем два 
поколения: летом и осенью взошедшие весной молодые растения 
сосуществуют с растениями, размножающимися или готовящи¬ 
мися к размножению. Куда более типичным примером растения 
с однократным размножением и перекрывающимися поколения- 
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Рис. 4.20. Кривые выживания двух когорт СгШеІіа Іапсеоіаіа. Смертность мо¬ 
лодых растений умеренная, вегетирующих растений — низкая, а после каждого 
очередного цветения она резко возрастает. (По Вазкіп, Вазкіп, 1979.) 


ми служит сложноцветное Сгіпсіеііа Іапсеоіаіа. Некоторые ре¬ 
зультаты изучения этого растения в шт. Теннесси (Вазкіп, 
Вазкіп, 1979) приведены на рис. 4.20. Как и на рис. 4.19, на нем 
вычерчены кривые выживания двух когорт. В случае О. Іапсео¬ 
іаіа они были получены иным способом, а именно: в конце «се¬ 
зонов прорастания» 1972 и 1973 гг. вокруг каждого из только 
что появившихся проростков укладывалось проволочное кольцо, 
а затем за помеченными таким образом когортами осуществля¬ 
лось тщательное наблюдение — до тех самых пор, пока не поги¬ 
бало последнее растение. (Несмотря на перекрывание поколе¬ 
ний, составлять когортные таблицы выживания для таких срав¬ 
нительно недолговечных организмов, конечно же, легче, чем для 
организмов с многократным размножением, которым был посвя¬ 
щен разд. 4.6.) . т ^ 

Рис. 4.20 в определенных отношениях сходен с рис. 4.19. Ос¬ 
новное различие между ними связано с тем, что С. Іапсеоіаіа 
зацветала не на второй год, а на третий, четвертый 1 или пятый. 
Но когда бы растение ни цвело, вскоре после цветения оно по¬ 
гибало. Это привело к появлению на кривых выживания почти 
вертикально ниспадающих уступов, соответствующих каждому 
цветению. Впрочем, если уступов этих во внимание не прини¬ 
мать, то становится ясно, что эти кривые (как и те, что изобра¬ 
жены на рис. 4.19) указывают на низкую выживаемость разви¬ 
вающихся проростков, но высокую выживаемость взрослых рас¬ 
тений, имевшую место вплоть до завершения размножения. 

Особенности растений с однократным размножением и с 
«неопределенным» жизненным циклом в значительной мере от¬ 
ражают их модулярность и соответственно то обстоятельство. 



Гл. 4. Унитарные и модулярные организмы: их жизнь и смерть 


229 


что размер тела (т. е. сте¬ 
пень модулярного разраста¬ 
ния) играет при определе¬ 
нии судьбы особи большую 
роль, чем возраст. Вернер 
(\Ѵегпег, 1975) продемонст¬ 
рировал это при изучении 
популяций ворсянки Эірза- 
суз I иііопит (рис. 4.21); 

(ворсянка — растение с од¬ 
нократным размножением). 

Ворсянкой засевали участ¬ 
ки, где ее раньше не было, 
а за проросшими растения¬ 
ми наблюдали в течение пя¬ 
ти лет. Все это время перио¬ 
дически регистрировали раз¬ 
меры прикорневых листо¬ 
вых розеток и физиологиче¬ 
ское состояние растений 
(вегетация или цветение). 

Была обнаружена отчетли¬ 
вая зависимость вероятно¬ 
сти преждевременной ги¬ 
бели (т. е. гибели до цвете¬ 
ния) и зацветания растений 
от размеров розетки, при¬ 
чем у растений различного 
возраста (будь то двух- или четырехлетних) зависимость эта 
была по сути одной и той же. 

В животном царстве организмы с однократным размножени¬ 
ем и с перекрыванием поколений не столь обычны, как в расти¬ 
тельном (не в последнюю очередь из-за того, что животные с 
однократным размножением вообще редки), но все же они 
есть. Таков, например, обыкновенный осьминог Осіориз ѵиіда- 
гіз. В Средиземном море продолжительность его жизни состав¬ 
ляет 15—24 мес (№хоп, 1969). У самок во время полового со¬ 
зревания подавляется синтез белка в мышцах, быстро увели¬ 
чиваются гонады, а другие органы и части тела в то же время 
теряют в весе (ОЮог, ЛѴеІІз, 1978). В конце концов высвобож¬ 
дается единственный в жизни родителя выводок молоди, после 
чего родитель погибает. Другой широко известный пример — 
многие лососи: они растут, не размножаясь, в течение ряда лет, 
чтобы затем одним решительным усилием подняться вверх по 
рекам и отнереститься. 



Размер розетки в августе, см 

Рис. 4.21. То, что произойдет с отдель¬ 
ным растением сукновальной ворсянки 
( Вірвасиз {иііопит) иа следующий год, 
зависит не от возраста растения, а от 
размера розетки в августе. (По \Ѵегпег, 
1975.) 
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4.9. Размножение, непрерывное по отношению 

к популяции и однократное по отношению к особи 

Отличие этой категории жизненных циклов (рис. 4.5, Ж) от 
предыдущей состоит в отсутствии какого бы то «и было особого 
репродуктивного сезона. Каждая особь размножается лишь 
один раз в жизни, но жизнь может начинаться в любое время в 
течение значительной части годового цикла; соответственно в 
любое время может наступить и размножение. Из всех пяти ос¬ 
новных типов жизненных циклов этот, по-видимому, встречается 
реже всех остальных. Дело в том, что животных, которые разм¬ 
ножались бы один раз в жизни, мало; мало также и растений, 
размножающихся однократно, но с равной вероятностью в те¬ 
чение значительной части года. Исключения, конечно, есть, 
и одну из основных их групп образуют те животные с однократ¬ 
ным размножением, которые живут в неизменно благоприятных 
условиях. Например, осьминог Осіориз суапеа: он, как и О. ѵиі - 
§агІ8, размножается один раз в жизни, но обитает в Индо-Па- 
цифике, где условия существования почти неизменны и размно¬ 
жение может происходить в любое время года (ѵап Неикеіет, 
1973). 

4.10. Непрерывное многократное размножение: 
демография человека 

Возрастная пирамида. — Виды на двухтысячный год. 

Особенности жизненных циклов, входящих в эту последнюю 
из рассматриваемых нами категорий (рис. 4.5, К), надо думать, 
очевидны: каждая особь участвует в размножении многократ¬ 
но, а само размножение может происходить в любое время в 
продолжение всего года. Такие жизненные циклы встречаются, 
например, у организмов, обитающих там, где не наблюдается 
проявлений сезонности. Так бывает у некоторых обитателей 
тропиков, у многих паразитов и жителей искусственных место¬ 
обитаний (таких, например, как зернохранилища), где постоян¬ 
ство условий обеспечивается деятельностью человека. Подоб¬ 
ные жизненные циклы характерны и для тех организмов, кото¬ 
рым происходящие во внешней среде сезонные сдвиги в сущно¬ 
сти безразличны («безразличие» это объясняется особым совер¬ 
шенством физиологических механизмов); ярчайший тому при¬ 
мер— человек (Ногпо заріепз). 

Количественное изучение численности, размещения, состава 
и динамики народонаселения составляет предмет самостоятель¬ 
ной и весьма развитой научной дисциплины. Для национального 
и международного планирования и для принятия решений раз¬ 
личного рода демографические данные жизненно необходимы; 
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Возраст 



Численность возрастного класса, тыс. 

А Потери, понесенные во время первой мировой войны 
6 Следы падения рождаемости во время первой мировой войны 
В Потери, понесенные во время второй мировой войны 
Г Следы падения рождаемости во время второй мировой войны 
Д Следы ' демобилизационного" всплеска рождаемости после второй мировой войны 

Рис. 4.22. Возрастная пирамида населения Франции по состоянию на 1 января 
1967 г. (По ЗЬгуоск еі аі., 1976.) 

способы анализа таблиц выживания были, кстати, первоначаль¬ 
но разработаны для того, чтобы, исходя из ожидаемой продол¬ 
жительности жизни человека, составлять правила страхования 
и пенсионного обеспечения. Вот так и получилось, что по объ¬ 
ему и точности накопленной демографической информации ни 
одна популяция животных или растений не в состоянии срав¬ 
ниться с людьми. 

На рис. 4.22 и 4.23 данные по возрастному составу народо¬ 
населения представлены так, как принято у демографов — в ви¬ 
де возрастных пирамид. Каждому возрастному классу соответ¬ 
ствует лежачий столбик, длина которого изображает числен¬ 
ность (или относительную численность) этого возрастного клас¬ 
са. Возрастную пирамиду составляют, укладывая эти столбики 
в вертикальный штабель в строго возрастном порядке: столбик. 


Г од рождения 
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Численность в 2000 г., млн 

Рис. 4.23. Общая численность и возрастной состав населения развивающихся 
и развитых стран (соответственно заштрихованные и незаштрихованные части 
диаграмм слева н справа). Верхняя диаграмма соответствует состоянию на 
1980 год, а нижняя — прогнозу ООН на 2000 год. (По Мау, 1980.) 


соответствующий младшему возрастному классу, должен ле¬ 
жать в основании пирамиды, а столбик, соответствующий само¬ 
му старшему возрастному классу, должен ее венчать. Рис. 4.22 
показывает, как подобного рода данные можно объединить с 
историческими и социологическими и получить в результате 
вразумительную картину народонаселения целой страны^ (в дан¬ 
ном случае Франции). Рис. 4.23 сопоставляет возрастной состав 
и численность населения «развивающихся» (т. е. попросту бед¬ 
ных) и развитых стран в 1980 г., а также иллюстрирует соот¬ 
ветствующие прогнозы ООН на 2000 г. Возрастная пирамида 
населения развивающихся стран от основания к вершине резко 
сужается, тогда как стенка возрастной пирамиды населения 
развитых стран почти отвесна, а иной раз обладает даже «отри¬ 
цательной крутизной» — до тех пор, покуда подъем не доходит 
до самых старших возрастных классов. Столь резкие различия 
отчасти объясняются тем, что в развивающихся странах рож¬ 
даемость выше, а выживаемость ниже; однако, согласно разд. 
4.7, они отражают еще и то, что население развивающихся 
стран стремительно увеличивается, тогда как население разви¬ 
тых стран если и увеличивается, то не слишком быстро. 

Прогноз численности населения развивающихся стран на 
2000 г. не может не встревожить — стоит лишь подумать о том, 
как прокормить такое множество людей. И в самом деле: пусть 
даже в течение предстоящего двадцатилетия рождаемость и вы- 
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живаемость, что весьма вероятно, изменятся и будут способст¬ 
вовать снижению скорости роста — народонаселение все равно 
намного возрастет, потому что множеству жителей развиваю¬ 
щихся стран еще только предстоит вступить в детородный воз¬ 
раст. Явление это именуется «инерцией роста численности». 
Как писал Мэй (Мау, 1980), самой выразительной его иллюст¬ 
рацией может служить следующий факт: если бы даже нулево¬ 
го значения врожденной удельной скорости роста (г) (не фак¬ 
тического, а теоретического, т. е. вычисляемого по когортной 
таблице выживания как корень уравнения (4А).— Прим, пе- 
рев.) удалось достигнуть без малейшей задержки, то и в этом 
случае развивающиеся страны были бы обречены на увеличе¬ 
ние общей численности своего населения примерно вдвое, а ста¬ 
билизация наступила бы уже после удвоения (действительно, 
в разд. 4.7 мы выяснили, что для достижения асимптотического 
значения удельной скорости роста требуется известное время). 
Итак, хотя недавнее снижение рождаемости в развивающихся 
странах как будто утешает (или внушает неуместное благоду¬ 
шие?), мы все-таки должны смотреть правде в глаза и осозна¬ 
вать, что перед нами вырастает проблема воистину устрашаю¬ 
щая. 

4.11. Заключение: заглядывая вперед 

Познакомившись с самыми разнообразными жизненными 
циклами, вполне естественно задать вопрос: а как так вышло, 
что у одних организмов жизненный цикл один, а у других —со¬ 
всем иной? Прикидываться, будто экологам известен обстоя¬ 
тельный ответ на этот вопрос, было бы глупо; можно, однако, 
не сомневаться, что требуемый ответ будет опираться на кон¬ 
цепцию естественного отбора и что в каком-то очень высоком 
смысле жизненные циклы соответствуют населяемой их облада¬ 
телями среде. Попытаться уловить это соответствие — одна из 
важнейших задач современной экологии, захватывающий дух 
вызов; однако же прежде, чем принять этот вызов, надлежит 
повнимательнее присмотреться к тому, что же такое есть «сре¬ 
да». И вот тут-то придется признать, что для большинства ор¬ 
ганизмов самое существенное в окружающем их мире — это 
другие организмы, живущие с ними по соседству. По этой при¬ 
чине попытки разобраться в жизненных циклах следует отло¬ 
жить до тех пор, покуда мы не разберемся во внутри- и межви¬ 
довых взаимодействиях (гл. 6—12). К жизненным циклам мы 
еще вернемся в гл. 14. 



Глава 5 


Миграции и расселение организмов 
в пространстве и во времени 


5.1. Введение 

Значение терминов «миграция» и «расселение». — Резких раз¬ 
личий между миграцией и расселением не существует. 

В природе все живые существа находятся там, где мы их 
встречаем, оттого, что они туда откуда-то переместились. Это 
относится даже к существам самым, казалось бы, что ни на 
есть сидячим, таким, как устрицы и секвойи. Перемещения ор¬ 
ганизмов весьма разнообразны: от пассивного переноса, кото¬ 
рому подвергаются семена ряда растении, до активных пере¬ 
движений многих подвижных животных и их личинок. Столь 
же разнообразны и результаты всех этих перемещений: в од¬ 
них случаях особи сбиваются в группы, в других — беспрестан¬ 
но перераспределяются и перетасовываются, а в третьих — рас¬ 
селяются, тем самым разреживая скопления. 

Термины «миграция» и «расселение» используются для обо¬ 
значения вполне определенных разновидностей перемещения 
организмов. Миграция чаще всего понимается как массовое на¬ 
правленное перемещение множества особей данного вида из 
одного места в другое. Следовательно, термин этот употребим 
как по отношению к «классическим» миграциям (передвижени¬ 
ям полчищ саранчи, межконтинентальным перелетам птиц, 
трансатлантическим плаваниям угрей), так и по отношению к 
переселениям не столь грандиозным, подобным, например, пере¬ 
мещениям прибрежных животных вслед за приливами и отлива¬ 
ми (см. разд. 5.3). Под расселением же чаще всего подразуме¬ 
вают удаление одних особей от других (например, от родителей, 
братьев или сестер); расселение бывает связано как с актив¬ 
ным перемещением (ходьбой и бегом, плаванием, полетом), так 
и с пассивным переносом течением или ветром. Расселением, 
стало быть, следует именовать несколько видов перемещений: 
а) удаление семян растений или личинок морских звезд друг от 
друга и от своих родителей; б) перебегание полевок с одного 
участка луга или пастбища на другой (при этом на старом мес¬ 
те остаются «оседлые» особи, а убыль возмещается за счет пе- 
ребегания других полевок в противоположном направлении); 
в) разлет связанных с сушей птиц по островам архипелага в 
поисках подходящего местообитания (или распространение тлей 
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по смешанному древостою и разнотравью в поисках подходяще¬ 
го растения). 

В таком смысле оба этих термина («миграция» и «расселе¬ 
ние») можно употреблять лишь по отношению к группе орга¬ 
низмов, хотя на самом-то деле передвигаются отдельные особи 
(миграция — это массовое передвижение, а отдельная особь 
может «расселиться» лишь в том случае, если она в буквальном 
смысле разорвется на части; впрочем, именно так и бывает с 
генетами: они разрываются, а уж отдельные их части затем рас¬ 
селяются— см. разд. 5.8). Многие расселяющиеся организмы 
(особенно семена растений и личинки многих морских живот¬ 
ных) попросту выбрасываются как попало в окружающую сре¬ 
ду, а уж там, где им доведется осесть, они и должны постоять 
за себя в полную меру своих сил (правда, в некоторых случаях 
такие расселяющиеся организмы, возможно, обладают какими- 
то эволюционно сложившимися особенностями, влияющими на 
пространственный размах и на направление расселения таким 
образом, что вероятность отыскания подходящего местообита¬ 
ния несколько повышается). При этом расселяющиеся организ¬ 
мы точно так же, как и мигранты, могут перемещаться по на¬ 
правлению к тому местообитанию, где будет возможно их даль¬ 
нейшее существование, или пребывать в движении до тех пор, 
пока не найдут такое место. Следовательно, на уровне отдель¬ 
ной особи отчетливых различий между миграцией и расселени¬ 
ем не существует. И все-таки результаты этих процессов раз¬ 
личны, причем различия эти достаточно велики для того, что¬ 
бы по ходу настоящей главы поговорить сначала о миграциях, 
а уж затем о расселении. 

5.2. Закономерности размещения организмов 
в пространстве 

Случайное, регулярное и групповое размещение. 

Передвижение организмов сказывается на их размещении в 
пространстве, и поэтому обсуждению вопроса о перемещениях 
необходимо предпослать рассмотрение общих закономерностей 
пространственного размещения. Существуют три основных типа 
размещения (рис. 5.1); все они, однако, связаны между собой 
всевозможными взаимопереходами. 

Случайное размещение (рис. 5.1, Л) возникает тогда, когда 
любое место может быть занято организмом с одинаковой ве¬ 
роятностью и когда присутствие одного организма никоим об¬ 
разом не сказывается на присутствии другого. Если охватить 
популяцию, характеризующуюся случайным размещением, мно¬ 
жеством небольших пробных площадок квадратной формы 
(«квадратных проб»; см. с. 188—189), то распределение случай- 
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А 



Спучайное 


Б 



Регулярное 




Число особей в к ваді>;іт ной пробе 


В 



Г рупповое 



Рис. 5.1. Три основных типа размещения организмов в пространстве ( вверху ) 
и соответствующие им распределения частот квадратных проб, содержащих 
то или иное число организмов (внизу). Эти распределения были бы получены 
при выборочном обследовании популяций с соответствующими типами разме¬ 
щения. А. Случайное размещение. Б. Регулярное размещение. В. Групповое 
размещение. На графиках (Б) и (В) для сравнения штриховой линией вычер¬ 
чен также график (Л), характеризующий частотное распределение, соответст¬ 
вующее случайному размещению. При регулярном размещении число организ¬ 
мов в большей части квадратных проб примерно одно и то же. При групповом 
размещении обычно бывает довольно много квадратных проб с очень неболь¬ 
шим числом особей, а также довольно много таких проб, число особей в ко¬ 
торых очень велико. 


ного числа особей, оказавшихся в пределах одного квадрата, бу¬ 
дет соответствовать типу, изображенному на нижней части 
рис. 5.1, А. 

Регулярное размещение (именуемое также «единообраз¬ 
ным», «равномерным» или «сверхрассеянным» — см. рис. 5.1,5) 
возникает либо тогда, когда каждая из особей стремится избе¬ 
жать всех прочих, либо тогда, когда особи, оказавшиеся слиш¬ 
ком близко от других особей, погибают или навсегда покидают 
популяцию. При этом модальная частота распределения, порож¬ 
даемого серией квадратных проб, оказывается смещенной впра¬ 
во по сравнению с модальной частотой случайного распределе¬ 
ния (рис. 5.1, Б). 

Групповое размещение (именуемое также «контагиозным», 
«пятнистым», «кучным» или «недорассеянным» — см. рис. 5.1, В) 
возникает либо тогда, когда все особи в большей или меньшей 
степени «привлекаются» к определенным участкам местообита¬ 
ния (или же, попав в пределы этих участков, с большей веро- 
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ятностью выживают), либо тогда, когда присутствие в данном 
месте одной особи привлекает к этому же месту (или порожда¬ 
ет в этом же месте) других особей. При этом модальная часто¬ 
та распределения, порождаемого серией квадратных проб, ока¬ 
зывается смещенной влево по сравнению с модальной частотой 
случайного распределения (рис. 5.1, В). 

Принадлежность размещения, обнаруживаемого при изуче¬ 
нии некоторой группы организмов, к тому или иному типу в 
значительной степени зависит от пространственного масштаба, 
использованного в данном исследовании. Пояснить это можно 
на гипотетическом, но вполне правдоподобном примере. Вооб¬ 
разим тлей, живущих на деревьях определенного вида. В рамках 
любых достаточно крупных единиц пространства тли размещены 
агрегированно: все они сосредоточены на суше, в определенных 
частях света и, наконец, в лесах (а не в степях, лугах или ка¬ 
ких-то иных местностях). Даже в пределах леса тли будут раз¬ 
мещены пятнами: не на каких попало деревьях, а на своих де- 
ревьях-хозяевах. Если же ограничиваться только кронами от¬ 
дельных деревьев и пользоваться пробным квадратом площадью 
25 см 2 (что примерно соответствует площади листа), то, веро¬ 
ятно, откроется иная картина: может оказаться, что тли разме¬ 
щены случайно. Случайно, но лишь по дереву в целом: стоит 
перейти к квадратикам в 1 см 2 , и могут появиться признаки ре¬ 
гулярного размещения — ведь тли, находящиеся на поверхности 
одного и того же листа, друг друга избегают. Вопросы, связан¬ 
ные с количественным описанием и истолкованием пространст¬ 
венных размещений, обсуждаются в работах Саутвуда (ЗоиіЬ- 
\ѵооб, 1978а), Кершоу (КегзЬа\ѵ, 1975) и Грейг-Смита (Огеі^- 
ЗгпііЬ, 1984). В гл. 12 мы расскажем, каким образом для более 
детального описания регулярного и группового размещения 
можно использовать биномиальное распределение вероятностей. 

5.3. Закономерности миграций 

5,3.1. Ежесуточные и приливно-отливные миграции 

Популяции многих организмов в течение жизни неоднократ¬ 
но перемещаются из одного местообитания в другое и возвра¬ 
щаются назад. Продолжительность цикла миграций может из¬ 
меряться часами, днями, месяцами или годами. В некоторых 
случаях результат этих перемещений таков, что организмы все 
время пребывают в однотипной среде. Так бывает у живущих 
возле уреза воды крабов: они то удаляются от берега вслед за 
отливом, то приближаются к нему вместе с приливом. 

Во многих других случаях миграции приводят к результату 
совершенно противоположному, а именно к тому, что в течение 
своей жизни каждая особь попеременно пребывает то в одном. 
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то в другом из двух разнотипных местообитаний. Например, 
планктонные водоросли (и в море, и в пресноводных, озерах) 
ночью погружаются на глубину, а днем всплывают к поверхно’- 
сти воды. Видимо, на глубине (в гиполимнионе) они запасаются 
фосфором (а также, возможно, другими биогенными элемента¬ 
ми), а уж затем возвращаются в приповерхностные слои (в эни- 
лимнион) и фотосинтезируют (Заіопеп еі аі., 1984). Столь же 
регулярно, подчиняясь 24-часовому циклу чередования активной 
жизнедеятельности и покоя, перебираются из одного местооби¬ 
тания в другое и самые разнообразные подвижные животные — 
птицы, летучие мыши, слизни, улитки и многие другие. В ре¬ 
зультате своих ежесуточных перемещений на время отдыха они, 
как правило, собираются в плотные скопления, а на время 
кормления — удаляются друг от друга и рассеиваются. Боль¬ 
шая часть улиток, например, проводит день в покое, сосредото¬ 
чившись в сырых уголках; ночью те же самые улитки предпри¬ 
нимают активные поиски пищи. Таким образом, фундаменталь¬ 
ные экологические ниши всех подобных видов таковы, что не¬ 
обходимым условием «попадания» в них является ежесуточное 
циклическое чередование двух существенно различных место¬ 
обитаний. У каждого отдельного организма повторение этих су-, 
точных циклов продолжается всю жизнь. 

5.3.2. Сезонные переселения из одного местообитания 
в другое 

Сезонные переселения совершают многие подвижные орга¬ 
низмы. Участки среды обитания, в которых имеются необходи¬ 
мые ресурсы, с переменой времен года смещаются, и популяции 
переселяются из одних участков в другие, совсем иного типа. 
Примером могут служить вертикальные миграции населяющих 
горные области травоядных животных. Так, благородные и чер¬ 
нохвостые олени на лето откочевывают в высокогорье, а на зи¬ 
му возвращаются вниз, в долины. (Между прочим, эти ежегод¬ 
ные высотные перекочевки ярко отразились на способах содер¬ 
жания домашних животных в горных районах. В летнее время 
крупный рогатый скот, овцы, козы и даже свиньи отгоняются на 
высокогорные пастбища; пастухами при этом зачастую бывают 
женщины и дети, а мужчины во время отгона косят на долина 
ных лугах сено. На зиму скот опять пригоняется в долины и 
кормится запасенным сеном.) В этих случаях в результате пе¬ 
реселений животные обычно получают возможность всегда кор¬ 
миться там, где складываются наилучшие к тому условия; со 
сменой времен года они перемещаются и тем самым избегают 
значительных колебаний погодных условий и обилия корма, 
с каковыми неизбежно столкнулись бы, если бы пребывали в, 
одной и той же местности постоянно. 
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Такие переселения любопытно сопоставить с «миграциями» 
земноводных (лягушек, жаб, тритонов) между нерестовыми во¬ 
доемами, куда они собираются весной, и сушей, где они прово¬ 
дят всю остальную часть года. Молодь (головастики) развива¬ 
ется в воде, потребляя при этом пищу, не похожую на ту, что 
впоследствии поедают на суше взрослые животные. Для разм¬ 
ножения они возвращаются в тот же самый водоем, на время 
образуя очень плотные скопления, а затем разбредаются и вне 
водоема живут порознь. На протяжении жизни каждая особь 
может возвращаться в водоем несколько раз (рис. 5.2). 


5.3.3. Миграции на большие расстояния 

Издержки [дальних странствий и их выгоды. 

Наиболее замечательны миграции, связанные с преодолени¬ 
ем огромных расстояний. Коль скоро речь заходит о наземных 
животных Северного полушария, то переселения такие чаще 
всего состоят в весеннем перемещении на север, где обилия пи¬ 
щи можно ожидать лишь в теплое летнее время, и в осеннем 
перемещении на юг, в саванны, изобилующие кормом лишь по 
окончании сезона дождей. По-видимому, дальние миграции — 
это почти всегда перекочевки между двумя областями, в каж¬ 
дой из которых пищи бывает вдоволь, но изобилие это держится 
недолго. Сезоны относительного изобилия в этих областях че¬ 
редуются с сезонами бескормицы, и круглогодичное пребыва¬ 
ние там многочисленных оседлых популяций невозможно. Так, 
например, ласточки, ежегодно прилетающие в Южную Афри¬ 
ку, намного многочисленнее своих оседлых сородичей. В тече¬ 
ние всего года там в состоянии прокормиться лишь весьма не¬ 
многочисленная оседлая популяция, но в кормный сезон пнщ% 
бывает гораздо больше, чем могут съесть оседлые птицы. Из 
всех животных, размножающихся в палеарктической области 
(в умеренном поясе Европы и Азии), а на зиму откочевываю¬ 
щих, 98% (по числу видов) зимуют в Африке — в тропическом 
редколесье и в саванне (т. е. среди листопадной растительно¬ 
сти), и прибытие их совпадает обычно с созреванием богатей¬ 
шего урожая семян доминирующих травянистых растений. 

Прибытие таких переселенцев порой резко повышает разно¬ 
образие местного животного мира. Моро (Могеаи, 1952) под¬ 
считал, что из 589 видов птиц, размножающихся в палеарктике 
(морские птицы в расчет не принимались), 40% зимуют за ее 
пределами. 

Конечно, на преодоление расстояний .между такими геогра¬ 
фически удаленными областями расходуется метаболическая 
энергия, но приходится допустить, что все эти расходы окупают¬ 
ся выгодами, проистекающими от повышенной обеспеченности 
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А. БИЛЕТ НА СЕРИЮ ПОЕЗДОК В ОБА КОНЦА 


Местообитание 1 Ежесую^ные миграции Местообитание 2 

Эпипимиион Планктонные растения и животные Гиполимнион 

Кормовые 
угодья 


Водоем 
Высокогорья 
Палсэрктика 
Тундра 

Антарктические 
моря 

6. БИЛЕТ НА ОДНУ ПОЕЗДКУ ТУДА И ОБРАТНО 



Озера и реки Европейский угорь Саргассово 

Европы (нерестящийся в море) море 


Летучие мыши, слизни, 
многие птицы 


Места ночевок 
или дневок 


Ежегодные миграции 
Лягушки, жабы, тритоны 
Чернохвостый олень, вапити 

Воробьиные птицы 
Северный олень 

Беззубые (усатые) киты 


Суша 

Равнины 

Саванна 

Северная часть 
зоны лесов 
умеренного пояса 

Тропические моря 




Реки Европы Благородный лосось 

(нерестящийся 
в пресных водах) 


Личиночное Чешуекрылые, ручейники, 

местообитание веснянки, стрекозы 

и т. д. 

В . БИЛЕТ В ОДИН КОНЕЦ 


Атлантический 

океан 


Местообитания 
взрослых особей 



Северная Европа Некоторые бабочки Южная Европа 

(см. текст) 


Рис. 5.2. Закономерности миграций в связи с жизненными циклами 


пищей. Гнездящиеся на Аляске каменки по два раза в год по¬ 
крывают расстояние примерно в 11 тыс. км, отделяющее Аляс¬ 
ку от Африки. Полярные крачки ежегодно переселяются от сво¬ 
их арктических гнездовий в многолетние антарктические льды и 
возвращаются обратно, а это примерно 16 тыс. км в один конец 
(впрочем, в отличие от многих других перелетных птиц крачки 
могут в пути подкормиться). Крачки, гнездящиеся на востоке 
Канады, по пути на юг дважды пересекают Атлантический оке¬ 
ан (рис. 5.3). 

Бывает и так, что в разных местах птицы одного и того же 
вида ведут себя по-разному. Из Швеции и Финляндии все за¬ 
рянки (ЕгііНасиз гиЪесиІа) на зиму улетают, а на Канарских 
островах такие же зарянки живут круглый год. Зарянки боль- 
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шей части «промежуточных» 
областей частью перелетны, 
а частью оседлы (Ьаск, 1954). 

В общем мигрирующие жи¬ 
вотные не характерны для 
тропических дождевых и веч¬ 
нозеленых горных лесов: се¬ 
зонные колебания биологиче¬ 
ской продуктивности выраже¬ 
ны там слабее, и вероятность 
использования всех имеющих¬ 
ся ресурсов оседлыми популя¬ 
циями выше. 

То, что мы знаем о дальних 
миграциях, относится прежде 
всего к перелетам птиц. Дело 
в том, что окольцевать птицу 
сравнительно легко, да и на- 
блюдателей-орнитологов вели¬ 
кое множество. Однако миг- ной крачки (5 іегпа рагайіваеа) . (Йз> 
рации широко распростра- КиІІепЬегд, 1946.) 
нены и в других группах 

животных. Живущие в Южном полушарии гладкие киты 
летом перемещаются к югу и нагуливают жир в изобилу¬ 
ющих кормом антарктических водах. Зимой они уходят на се¬ 
вер, в тропические и субтропические воды, и там размножают¬ 
ся (а едят при этом мало). Северные олени каждый год проде¬ 
лывают путь в несколько сотен миль, перебираясь из северной 
части лесной зоны в тундру и обратно. Синие тунцы нерестятся 
в апреле — мае в Средиземном море, а затем мигрируют в се- 
, верную часть Северного моря. Во всех приведенных примерах 
(рис. 5.2) каждая особь «мигрирующего вида» может в течение 
своей жизни несколько раз переселиться в оба конца. Не ис¬ 
ключено, стало быть (по крайней мере теоретически), что она 
запоминает маршрут и ориентируется по наземным приметам, 
а также по геомагнитному полю и (или) по положению Солнца 
и звезд (см. Вакег, 1982). 

5.3.4. Миграции по схеме «один раз туда — один раз обратно» 

Угри и лососи. — Данаида. 

Многие мигрирующие животные за всю свою жизнь проде¬ 
лывают путь «туда и обратно» всего лишь один раз. Рождают¬ 
ся они в одном местообитании, растут по преимуществу в дру¬ 
гом, а затем возвращаются туда, где появились на свет, чтобы 
оставить потомство и умереть. Классические примеры — угорь и 
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проходные лососи. Счита¬ 
ется, что европейский реч¬ 
ной угорь, покидая реки, 
озера и водохранилища Ев¬ 
ропы, пересекает Атланти¬ 
ку и добирается до Саргас¬ 
сова моря, где он нерестит¬ 
ся и погибает (хотя на са¬ 
мом-то деле ни нерестовые 
особи, ни икринки там нико¬ 
му и никогда не попада¬ 
лись). Похожее путешествие 
предпринимают и американ¬ 
ские угри, скатывающиеся в 
море из рек и озер обшир¬ 
нейшей области — от «трех 
Гвиан» на юге до юго-за¬ 
падной Гренландии на севе¬ 
ре. Потом отродившаяся в 
море молодь возвращается 
в пресноводные водоемы; 
там рыбы растут и достига¬ 
ют половой зрелости, а уж 
половозрелые особи опять плывут в Саргассово море. 

Таков же примерно и миграционный цикл лососей; разница 
в том, что зародыши и молодь лососей развиваются в пресных 
водах, а созревают они в море. Достигнув зрелости, лососи воз¬ 
вращаются на свои пресноводные нерестилища и выметывают 
половые продукты. Тихоокеанские лососи, отнерестившись, в мо¬ 
ре уже не возвращаются, а все до одного погибают. Погибают 
после нереста и многие атлантические (благородные) лососи, 
но некоторые выживают, опять скатываются в море и впослед¬ 
ствии опять поднимаются в реки на нерест. 

Прежним объяснением уже так просто не отделаешься: миг¬ 
рации такого типа едва ли сводятся просто к передвижениям 
между двумя местообитаниями, каждое из которых в определен¬ 
ное время года изобилует каким-то ресурсом. Нелегко в подоб¬ 
ных случаях допустить и то, что животные могут обладать ка¬ 
кой-либо сложившейся на основе обучения способностью угады¬ 
вать направление движения. Тем не менее хорошо известно, что 
многие лососи возвращаются на нерест именно в те реки, где 
они родились. 

Сходен с описанным и миграционный цикл бабочки-данаи¬ 
ды йапаиз ріехірриз (рис. 5.4). На лето популяции этих бабо¬ 
чек переселяются на север Соединенных Штатов и в Канаду, 
где происходит размножение, а на зиму откочевывают на юг — 
во Флориду и Калифорнию. Во время зимовки бабочки не раз- 



Рис. 5.4. Линии, соединяющие места вы¬ 
пуска меченых даиаид (йапаиз ріехірриз) 
с местами их повторного отлова; эти ли¬ 
нии дают представление о расстояниях, 
преодолеваемых данаидами в восточной 
части Северной Америки при их ежегод¬ 
ных миграциях с севера иа юг. (Из Іі^и- 
Ьаг*. 1960.) 
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множаютея. Те же самые особи, что прилетели на зимовку, вес¬ 
ной могут вернуться на север, но, судя по всему, каждая от¬ 
дельная особь пускается в обратный путь не более одного ра¬ 
за. Примерно такие же (правда, не столь дальние) путешествия 
«с одноразовым билетом туда и обратно» можно обнаружить и 
при изучении жизненных циклов ряда других насекомых, че¬ 
шуекрылых, ручейников и веснянок. Первую половину жизни, 
насекомое проводит в одном местообитании (личинка бабочки 
на кормовом растении, личинка ручейника —на дне водоема),, 
а превратившись в половозрелую взрослую особь, переселяется 
в другое; туда же, где прошла его молодость, оно возвращается 
лишь затем, чтобы отложить яйца. 

5.3.5. Переселения в «один конец» 

У многих мигрирующих животных переселение для каждой 
отдельной особи всегда оказывается «поездкой в один конец». 
В Европе некоторые бабочки —шафранная ^ желтушка (Соііаэ 
сгосеиз), адмирал (Ѵапезза аіаіапіа) и репейница (Ѵапезза саг- 
^ ш ^_р азМ ножаютея в обоих «концах». Бабочки, прилетающие 
летом на Британские острова, размножаются, а их потомство' 
осенью улетает на юг и размножается в Средиземноморье, от¬ 
куда новое поколение следующим летом опять перебирается на- 
север. 

5.3.6. Факторы, способствующие образованию скоплений 

Скопления могут возникать из-за выбора одного и того же мес¬ 
тообитания. — Скопления могут возникать из-за влечения осо¬ 
бей друг к другу. —Скопление —«толпа себялюбцев». — Быст¬ 
рое насыщение хищника. — Размещение в пространстве как не¬ 
кий компромисс. 

Все миграции, рассмотренные в приведенных выше пример ах,, 
приводят обычно к скоплению особей. К тому же жизненные 
циклы бывают, как правило, синхронизированы, так что массо¬ 
вое переселение оказывается втиснутым в узкие временные рам¬ 
ки (оно приходится на вполне определенный отрезок годового 
цикла). К столь же непродолжительным сезонным периодам, 
приурочены обыкновенно и такие события, как прорастание се¬ 
мян, выход насекомых из диапаузы, раскрытие почек на деревь¬ 
ях, а также появление потомства у птиц и млекопитающих и 
пополнение «взрослой» части популяции молодняком (см. 
разд. 5.7). 

В подавляющем большинстве случаев основная причина оо- 
разования скоплений в пространстве и синхронизации жизне¬ 
деятельности всех особей популяции (т. е. «скопления» во вре- 



244 


Ч. 1. Организмы 


мени) состоит в одновременном (но при этом независимом) 
сосредоточении множества особей в наиболее подходящем для 
них месте и в самое подходящее время года. Иными словами, 
каждый индивидуум сам по себе тяготеет к «подходящему» 
местообитанию, а в результате скапливается в подобных место¬ 
обитаниях вся популяция. Впрочем, близкое пространственно- 
временное соседство одних организмов с другими может ока¬ 
заться для них в некоторых отношениях небесполезным. Иногда 
высказывалось мнение, что одна из выгод близкого соседства 
состоит в тех преимуществах, которые оно дает популяции или 
виду в целом. Например, «альтруистические» предупреждающие 
крики, издаваемые одной особью, помогут обезопасить других осо¬ 
бей лишь постольку, поскольку особи сосредоточены в одном и 
том же скоплении (а не разбросаны поодиночке). Однако эво¬ 
люция посредством такого «группового отбора» возможна лишь 
в случае выполнения очень жестких условий. Следовательно, 
если мы хотим установить, в чем состоят основные выгоды об¬ 
разования скоплений', то нам придется выяснить, какие преиму¬ 
щества оно дает отдельным особям (обсуждение этого вопроса 
можно найти в увлекательной книге Докинса «Эгоистичный 
ген» (Оатѵкіпз, 1976)). 

Красивая и стройная теория, объясняющая, какие именно 
селективные преимущества получает в скоплении отдельная 
особь, была предложена Гамильтоном в статье «Геометрия для 
стада себялюбцев» (НашіЙоп, 1971). Суть этой теории в следу¬ 
ющем. Гамильтон утверждал, что данная особь может умень¬ 
шить опасность, угрожающую ей со стороны хищника, если зай¬ 
мет такое положение, что между ней и хищником окажется 
еще одна потенциальная жертва (т. е. другая особь). Коль ско¬ 
ро так поступает множество особей, то в результате неизбежно 
возникает скопление. «Зона опасности» в стае — ее периферия; 
стало быть, если особь, в силу своего социального статуса спо¬ 
собная, примкнув к стае, пробиться в ее середину, именно так 
себя и поведет, то она повысит свою приспособленность. Мож¬ 
но, по-видимому, ожидать, что в тех случаях, когда склонность 
сбиваться в стаи объясняется «по Гамильтону», подчиненные 
особи вытесняются на периферию — в «зону риска». У север¬ 
ных оленей и лесных голубей (вяхирей), например, именно так 
скорее всего и бывает: пришельцу порой приходится прибивать¬ 
ся к стаду (или к стае) с краю, где жизнь небезопасна; про¬ 
биться же в гущу скопления, где поспокойней, такой пришелец 
может лишь в результате некоторого «социального взаимодей¬ 
ствия» (Мигіоп еі аі., 1966). Причина повышения приспособлен¬ 
ности отдельных особей при «групповом существовании» может 
быть и иной: близкое соседство помогает вовремя обнаружить 
хищника, совместными усилиями легче отразить его нападение 
и проч. (см. РиШаш, Сигасо, 1984). 
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Принцип «стада себялюбцев» описан нами применительно к 
скоплению организмов в пространстве, но он в той же мере 
применим и к объяснению «скопления» их во времени (т. е. од¬ 
новременного их появления). Аномальная особь, появившаяся 
где-то либо слишком рано, либо слишком поздно, может под¬ 
вергнуться большей опасности быть съеденной, чем особи-кон¬ 
формисты, которых в популяции большинство. «Затоваривая ры¬ 
нок», они делят риск на всех и тем самым уменьшают долю, 
причитающуюся каждому. Один из самых замечательных при¬ 
меров такой синхронизации дают так называемые периодиче¬ 
ские цикады. Они превращаются во взрослых особей и выходят 
на свет разом, просуществовав 13 или 17 лет в почве в виде 
нимф. Нечто подобное происходит и со многими бамбуками: 
растения зацветают и осеменяются одновременно, причем у не¬ 
которых бамбуков от одного массового цветения до другого 
проходит целое столетие. В результате значительная часть оче¬ 
редного «небывалого» урожая никем не поедается: потребители 
не в состоянии размножиться так быстро, чтобы поспеть за 
нахлынувшим изобилием (іапзеп, 1976). 

Существует множество иных ситуаций, в которых отдельная 
особь, присоединяясь к другим особям, может в чем-то выиг¬ 
рать. Образование скоплений порой повышает эффективность 
поисков пищи (особенно тогда, когда и сама пища размещена 
кучно). Когда птицы в летящей стае выстраиваются надлежа¬ 
щим образом (в «шеренги», «клинья», «уступы» и т. д. — Прим, 
перев.), крылья их в силу ряда аэродинамических эффектов 
обретают большую подъемную силу. В силу же гидродинамиче¬ 
ских эффектов определенные преимущества приобретает, по-ви¬ 
димому, и плывущая со стаей рыба. Вместе с тем, действует и 
отбор, который может быть направлен против образования 
скоплений (как в пространстве, так и во времени). Первосте¬ 
пенный фактор такого отбора — это, конечно же, скученность, 
исчерпание ресурсов и конкуренция (см. гл. 6; то же, что между 
многочисленными особями, сосредоточенными в одном и том 
же месте или появившимися в одно и то же время, возникнет 
конкуренция, весьма вероятно). Вдобавок внимание хищника 
иной раз привлекает именно группа. В целом всякое размеще¬ 
ние организмов в пространстве неизбежно являет собой итог 
взаимного противодействия «сил взаимопритяжения» (возника¬ 
ющих из-за тяготения к одним и тем же условиям существова¬ 
ния и из-за преимуществ жизни в группе) и «сил взаимного от¬ 
талкивания» (возникающих из-за переуплотнения и из-за из¬ 
держек совместной жизни). 
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5.4. Расселение 

5.4.1. Расселение как бегство и расселение ради открытия 

Открытие в результате изучения и открытие случайное. — Одни 
животные более склонны к расселению, чем другие, но в какой- 
то мере расселяться приходится всем. 

Расселение — термин, применяемый для обозначения явле¬ 
ния, состоящего в том, что особи покидают непосредственное 
окружение своих родителей и соседей и тем самым разрежива¬ 
ют скопления; понятно, что расселение способно снять остроту 
проблемы местного перенаселения. Но расселение — не всегда 
просто «бегство»: оно часто бывает в немалой мере сопряжено 
с открытием. Полезно различать два типа такого «поискового 
расселения» (Вакег, 1978). Во-первых, бывает такое расселе¬ 
ние, при котором особи посещают и «обследуют» множество 
участков, а под конец возвращаются в один из них (надо ду¬ 
мать, подходящий) и уж там обосновываются. Во-вторых, быва-т 
ет и такое расселение, при котором особи посещают одно место 
за другим, а потом попросту останавливаются (без малейшего 
намека на «возвращение» в заранее присмотренное место). 
В пределах последнего типа расселения можно различать такие 
случаи, когда остановка самому переселенцу подвластна, и та¬ 
кие, когда она им никак не контролируется. 

Распространение семян растений носит характер «исследова¬ 
ния», а от самих семян ни в коей мере не зависит. Стало быть, 
открытие, коль скоро таковое и случится, — это для семени де¬ 
ло случая (правда, вероятность попадания семени в подходящее 
место может повыситься, если оно наделено особыми рассели- 
тельными приспособлениями). А вот расселение животных мо¬ 
жет подпасть под любую из трех выделенных выше категорий. 
Некоторые животные, например самые обыкновенные пресно¬ 
водные беспозвоночные, о которых речь пойдет ниже (с. 259), 
расселяются по сути так же, как и семена растений. О многих 
других животных не скажешь, что они что-то «изучают», но во¬ 
прос о том, где же в конце концов поселиться, они определенно 
решают сами и прерывают странствие лишь тогда, когда попа¬ 
дают в подходящее место. Таковы, например, в большинстве 
своем тли. Способность тлей (даже крылатых) к полету слиш¬ 
ком слаба, чтобы противостоять господствующему ветру. Но вот 
взлет с того места, где они отродились, как и выпадение из 
воздушного потока — в их власти. Если место первоначального 
поселения оказывается неудовлетворительным, то они соверша¬ 
ют дополнительные (часто недальние) перелеты. Таким обра¬ 
зом, расселение тлей сопряжено с «открытиями», зависящими 
от них самих. 
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Рнс. 5.5. Расселение покинувших гнезда л а сточек-берегов ушек ( Яірагіа 
гірагіа) . Стрелками указано местонахождение двух гнездовых колонии па тер¬ 
ритории Англии: Чичестер (А) и Фенланд (5). Многочисленные колонии на 
территории Великобритании отмечены кружками; размер кружка соответст¬ 
вует числу меченых особей, прилетевших из Чичестера илн Фенланда и пой¬ 
манных в отмеченной этим кружком колонии. Исходными данными служили 
результаты выполнявшихся в ряде колоний подсчетов повторно отловленных 
молодых птиц, ранее в том же году окольцованных (в каждой колонии подсчи¬ 
тывались птицы, окольцованные в той же самой колонии, и птнцы, окольцо¬ 
ванные в других колониях). (Из Меа<і, Наггізоп, 1979.) 


О числе видов животных, расселение которых носит по-на¬ 
стоящему «исследовательский» характер, судить трудно глав¬ 
ным образом потому, что отсутствуют необходимые данные. 
Мало знать, откуда животное пустилось в путь и где его окон¬ 
чило; необходимо также, ничего не упустив, выяснить, где оно 
по пути побывало. Те сведения, которыми исследователи все-та¬ 
ки располагают, позволяют предположить, что расселение, свя¬ 
занное с исследовательской активностью, встречается на удив¬ 
ление часто (Вакег, 1982). Один из примеров такого расселе¬ 
ния пояснен рис. 5.5. На нем изображена карта Великобрита¬ 
нии с указанием тех мест, где в последние недели лета побыва¬ 
ли оперившиеся и покинувшие родительские гнезда береговуш¬ 
ки (Меасі, Наггізоп, 1979). Разлетевшись сначала по разным 
местам, осенью они улетели на юг, а следующей весной возвра¬ 
тились. Примечательно, что 55% доживших до возвращения 
молодых ласточек свили гнезда в непосредственной близости от 
своей родной колонии, 87%— не далее чем в 10 км и лишь 
2% —на расстоянии более 100 км от нее. Все это определенно 
выглядит так, будто расселение подросших слетков представля- 
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Таблица 5.1. Способность насекомых совершать миграции или перелеты: 
в зависимости от долговечности их местообитаний. (Местообитания долговеч¬ 
ные: озера, реки, ручьи, каналы, деревья, кустарники, солоиоводные марши,, 
леса. Местообитания временные: пруды, канавы, лужи, однолетние растения,, 
многолетние растения (но не климаксиая растительность), пашни). (По ЛоЬп- 
5ол, 1969.) 



Местообита¬ 
ния долго¬ 
вечные 

Местообита¬ 
ния времен¬ 
ные 

Разнокрылые стрекозы Британских о-вов 



Общее число видов 

20 

23 

Число видов с выраженной расселительной фа- 

6 

13 

ЗОЙ 



Крупные чешуекрылые Британских о-вов 



Общее число видов 

594 

181 

Число видов с выраженной расселительной фа- 

14 

42 

ЗОЙ 



Водные жуки Британских о-вов 



Общее число видов 

52 

127 

Число летающих видов 

13 

81 

Число нелетающих видов 

20 

9 

Число видов, отчасти способных к полету 

19 

37 


ло собой попытку изучения пригодности тех или иных участков 
для будущего гнездования. 

Каковы бы ни были конкретные причины и механизмы рас¬ 
селения организмов каждого данного вида, расселяются любые 
организмы. Некоторые, однако, склонны к расселению более, 
нежели другие. Сравним, например, насекомых, населяющих 
временные и более или менее долговечные местообитания 
(табл. 5.1). У первых расселительная фаза бывает выражена 
более четко, чем у вторых. Точно так же весьма склонны к 
расселению птицы, которых называют «отпетыми бродягами» 
(Піатопсі, 1973; Е)іатопсІ, Мау, 1976); они успешно заселяют 
дотоле необитаемые острова, но когда на тех же островах по¬ 
селяются другие птицы, «бродяги» там уже не задерживаются. 
Классический пример такого «отпетого бродяги» — голубь Мас- 
гору^іа таскіпіауі (рис. 5.6). Он встречается только на мелких 
островах архипелага Бисмарка (к востоку от Новой Гвинеи), 
орнитофауна которых очень небогата. Полная противополож¬ 
ность этому голубю — кукушка Сепігориз ѵіоіасеиз: она поселя¬ 
ется на островах поздно — только тогда, когда там уже много 
других птиц. 

Вообще говоря, для организмов, приуроченных к преходя¬ 
щим стадиям преобразования сообществ («сукцессии» — см. 
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гл. 16), расселение жизненно необходимо: без него вероятность 
выживания будет низкой. В своих родных местах потомство 
особей всех «сукцессионных» видов обречено на гибель. Сукцес¬ 
сии завершаются формированием относительно устойчивых, так 
называемых «климаксных» сообществ. Их слагают популяции 
вполне определенных видов. Так вот в отдаленной перспективе 
на вымирание обречены даже они — если, конечно, не перебе¬ 
рутся на новое место. Вслед за наступающим либо отступаю¬ 
щим ледниковым щитом перемещаются леса (см. гл. 1), а при 
наступлении или по окончании засушливых периодов — тропи¬ 
ческие джунгли. Перемещения эти никак не укладываются в те 
временные рамки, что принято связывать с расселением орга¬ 
низмов; они, однако, доказывают, что рано или поздно в жизни 
всех наземных животных наступает такое время, когда родной 
дом становится местом небезопасным. 


5.4.2. Доводы в пользу того, что известной способностью 
к расселению должны обладать все организмы 

Расселение ус ак ЭСС. 

Само по себе расселение зачастую сопряжено с риском. Ор¬ 
ганизму всегда приходится выбирать одно из двух: либо даль¬ 
нейшее пребывание в уже освоенном местообитании, либо рис¬ 
кованную попытку освоения нового (при этом, разумеется, уже 
захваченные ресурсы будут поставлены на карту). Вот что пи¬ 
сал по этому поводу Гэдгил (Оасі^іі, 1971): «Широко обобщая, 
можно сказать, что основным фактором, способствующим эво¬ 
люционному становлению способности и склонности организмов 
к расселению, является скорее всего возможность освоения ими 
мест более благоприятных, чем те, которые они в данное время 
населяют... Коль скоро вероятность достижения лучшего мес¬ 
тообитания перекрывает риск гибели во время переселения и 
вероятность попадания в худшее место, то организмы неизбеж¬ 
но будут расселяться». 

То или иное давление естественного отбора, направленного 
на формирование склонности к расселению, испытывали, надо 
полагать, по ходу своей эволюции все организмы, даже те, что 
пребывали в условиях, совершенно неизменных. К такому за¬ 
ключению приводит один совсем простой довод (Нашіііоп, Мау, 
1977). Вообразим популяцию, большинство особей которой обла¬ 
дает «домоседским», не располагающим к расселению геноти¬ 
пом О. Вообразим также, что в той же популяции встречается 
редкий мутантный генотип X. Часть потомства обладателей это¬ 
го генотипа остается на прежнем месте, а часть оказывается 
обреченной на расселение. Там, где живут «непоседы» с геноти¬ 
пом X, на смену им наверняка придут особи с тем же геноти- 
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Рис. 5.6. Встречаемость голубя 
Масгору§іа таскіпіауі («отпетого 
бродяги») и кукушки Сепігориз- 
ѵіоіасеиз на островах архипелага 
Бисмарка. 5 — число видов птиц, 
на острове, а / — доля островов* 
на которых встречается голубь (Л) 
или кукушка (5). Голубь обычно 
встречается на островах со сравни¬ 
тельно бедной орнитофауной, а в 
сообществах многокомпонентных 
(включающих популяции множест¬ 
ва видов птиц) он, как правило, 
уже не удерживается. Кукушка 
же, напротив, встречается только 
на тех островах, орнитофауна ко¬ 
торых уже очень богата. (По Оіа- 
топё, Мау, 1976.) 
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пом. Дело в том, что особи второго типа (с генотипом О) не 
предпринимают попыток их вытеснить. Существует при этом и 
некоторая — пусть даже небольшая — вероятность того, что «не¬ 
поседам» типа X удастся вытеснить кого-то из «домоседов». 
По этим причинам частота «расселительного» генотипа X в по¬ 
пуляции будет возрастать. Если же, напротив, большинство осо¬ 
бей популяции обладает генотипом X, а особи типа О — редкие 
мутанты, то и в этом случае преимущество окажется на стороне 
особей типа X: особь типа О ни в коем случае не вытеснит ни 
одной из особей типа X, тогда как ей самой придется состязать-» 
ся с несколькими или многими пришельцами. Расселение назы¬ 
вают поэтому «эволюционно-стабильной стратегией» (ЭСС) 
(Маупагсі $шіІЬ, 1972; Рагкег, 1984). Эволюция популяции «до¬ 
моседов» непременно идет в направлении освоения всеми ее 
особями расселительной стратегии; популяция «непосед» не об¬ 
наруживает ни малейшей склонности к эволюции в направле¬ 
нии утраты этой стратегии. 

Если не считать крайних неправдоподобных ситуаций, то 
модели Гамильтона и Мэя оказались не в состоянии точно пред¬ 
сказать, какая именно часть потомства данного родителя долж¬ 
на покинуть родные места. Это обычно зависит, помимо всего 
прочего, от закономерностей возникновения подходящих для за-» 
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селения участков (как в родных местах, так и за их предела¬ 
ми), а также от соотношения вероятностей успешного освоения 
таких участков переселенцами и коренными обитателями. Как 
бы то ни было, существенно то, что известных проявлений рас- 
селительной активности следует ожидать даже со стороны ор¬ 
ганизмов, обитающих в однообразной и предсказуемой среде. 

5.4.3. Демографическое значение расселения 

Когда расселение изучают, то обычно обнаруживают, что оно 
играет важную роль в динамике численности. 

Положение, сформулированное на с. 176 и названное «не¬ 
преложным экологическим фактом», подчеркивало, что в прин¬ 
ципе расселение может оказывать на динамику численности по¬ 
пуляции очень мощное воздействие. На деле, однако, во многих 
исследовательских работах расселению не уделялось особого 
внимания. Часто приводимое оправдание состоит в том, что ско¬ 
рость выселения организмов якобы примерно равна скорости 
их вселения, и потому эти два процесса друг друга уравнове¬ 
шивают. Сдается, впрочем, что подлинная причина в том, что 
количественное изучение расселения обычно оказывается чрез¬ 
вычайно затруднительным. Работы, в которых расселение изу¬ 
чалось по-настоящему тщательно, как правило, в той или иной 
мере подтверждали те догадки, на которые наводит «непрелож¬ 
ный экологический факт». В результате длительного, трудоем¬ 
кого, углубленного изучения популяции большой синицы в Уи- 
тем-Вуд (Оксфорд, Англия) (Огеетѵоосі еі аі., 1978; см. 
с. 269) было установлено, что 57% гнездовавших там птиц 
были не коренными жителями (т. е. там же, в той же популя¬ 
ции родившимися), а пришельцами. Сама синица характеризо¬ 
валась авторами работы как птица «с низкой расселительной 
активностью». 

Обзор, посвященный расселению мышей и полевок (Саіпез, 
МсСІепадфап, 1980), содержит ряд примеров разнообразной 
расселительной активности: в ряде случаев каждую неделю 
более половины особей изучавшихся популяций эмигрировало, 
а в ряде случаев более половины особей приходилось на все¬ 
лившихся в течение предыдущей недели пришельцев. Примеча¬ 
тельно следующее: когда с целью предотвращения расселения 
популяции полевок Місгоіиз реппзуіѵапісиз и М. оскгодазіег 
огораживались, плотности их достигали необыкновенно высоких 
значений, а растительность выедалась в такой степени, какой 
в нормальных условиях не наблюдается (КтеЬз еі аі., 1969). 

В 1949—1955 гг. в Канаде Гринбанк (СгеепЬапк, 1957) изу¬ 
чал расселение взрослых особей еловой листовертки-почкоеда 
перед откладкой ими яиц. Полученные им оценки указывают 
на то, что результаты расселения бабочек весьма разнообразны: 
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Рис. 5.7. Расселение колорадского жука (Іерііпоіагза йесетііпеаісі) по терри¬ 
тории Европы. (По ЛоЬпзоп, 1967) 

от падения численности более чем на 90% в результате эмигра¬ 
ции до возрастания ее на 1700% по причине иммиграции. В той 
же Канаде среднее значение коэффициента эмиграции вновь 
отродившихся взрослых особей в одной из популяций колорад¬ 
ского жука составило 97% (Нагсоигі, 1971). Оценку эту любо¬ 
пытно сопоставить с историей распространения колорадского 
жука в Европе в середине текущего столетия (рис. 5.7; ЛоЬпзоп, 
1967). На расселение часто не обращают внимания, но оно, вне. 
всякого сомнения, представляет собой демографический процесс 
первостепенного значения. 

5.4.4. Пассивное расселение по суше и по воздуху: 
семенной дождь 

Различия между активным и пассивным расселением не очень 
резки. 

Биологические категории в большинстве своем как бы раз¬ 
мыты. Пояснить это можно на примере различий между актив¬ 
ным и пассивным расселением. У большинства подвижных жи- 
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вотных перемещение в какой-то степени контролируется пове¬ 
дением, тогда как направление и дальность переселения при¬ 
крепленных организмов целиком определяются внешними сила¬ 
ми. И все-таки пассивному распространению ветрами подверже¬ 
ны не только растения. Молодые пауки вскарабкиваются на 
возвышенные места и выбрасывают там свои «осенние паутин¬ 
ки», которые подхватывает ветер, унося с ними и самих пау¬ 
ков. Пауки, летящие по воле ветра, властны над своим полетом 
ничуть не более, чем крылатки клена или «крылатые» семена 
сосны. Не следует также полагать, будто пассивно расселяются 
лишь те организмы, которые совершенно не способны управ¬ 
лять своим перемещением (.ІоЪпзоп, 1969). Крылья насекомых 
и птиц — это не только приспособления для активного направ¬ 
ленного полета; те же крылья нередко способствуют еще и пас¬ 
сивному переносу этих животных воздушными потоками 
(табл. 5.2). 

Впрочем, несмотря на нечеткость всех этих различий, мож¬ 
но считать, что направление и дальность пассивного перемеще¬ 
ния определяются не какими бы то ни было локомоторными 
свойствами самого перемещающегося объекта, а перемещающей 
его силой (будь то ветер, течение или передвигающееся живот¬ 
ное, несущее семена на волосяном покрове или в пищеваритель¬ 
ном тракте). От высшего растения зависит не то, где его семе¬ 
на приземляются, а то, как они будут взаимодействовать с воз¬ 
душными потоками и вихрями. 

Семена, дождем осыпающиеся с родительского растения, по- 
видимому, никогда не рассеиваются равномерно. Большая их 
часть падает на землю поблизости от родительского растения, 
а с удалением от него плотность их оседания снижается. Это от¬ 
носится к тем семенам, что разносятся ветром, а также к тем, что 
с силой выбрасываются из плодов (каку многих бобовых и у Ое- 
гапіит). Непосредственно под наземными частями родительско¬ 
го растения плотность падающих семян нередко оказывается 
низкой; на небольшом удалении она достигает в таких случаях 
максимума, а по мере дальнейшего удаления резко убывает. 
Разнообразные кривые рассеяния семян изображены на рис. 5.8. 
В тех случаях, когда семена разносятся ветром, убывание плот¬ 
ности семян по мере удаления от родительского растения зача¬ 
стую неплохо описывается законом обратных квадратов; если 
же семена «выстреливаются» из каких-нибудь лопающихся кап¬ 
сул или если никакого особого механизма распространения се¬ 
мян не существует, то это убывание примерно соответствует 
закону обратных кубов. Изучая распространение инфекционных 
болезней, фитопатологи пришли к следующим выводам. Когда 
рассеяние возбудителя описывается законом обратных квадра¬ 
тов, заболевание распространяется обычно обособленными, уда¬ 
ленными один от другого очагами; когда же рассеяние возбу- 



Таблица 5.2. Сравнение относительных оценок обилия представителей отдельных групп двукрылых насекомых иа 
различных высотах над поверхностью земли (данные из ОІіск, 1939). (Выделенные курсивом цифры в столбце 3 
соответствуют расчетным оценкам, полученным по значениям из столбца 2.) 
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дител я заболевания следует закону обратных кубов, оно, как. 
правило, наступает отчетливо обозначенным горизонтом или; 
фронтом. Такие же обобщения приложимы, по-видимому, и к-, 
раопространению семян (Нагрег, 1977)-. 

Семена, падающие обыкновенно неподалеку от родительско¬ 
го растения, образуют плотные скопления. Одним из последст¬ 
вий этого обстоятельства является то, что проростки скорее все¬ 
го будут в большинстве своем развиваться по соседству со 
своим родителем или с ближайшими родственниками. Сказан¬ 
ное— всего лишь один из примеров того, как закономерности 
расселения предопределяют характер «столкновения» популя¬ 
ции с силами естественного отбора. 

5.4.5. Издержки расселения и факторы, 
ограничивающие его возможности 

Во что расселение потомства обходится ■ родителю. — Расселяе — 
мость и «помещение капитала». 

Приспособление к расселению обязательно предполагает 
расходование тканей и(или) каких-либо ресурсов, которые мог¬ 
ли бы быть использованы в иных проявлениях жизнедеятельно¬ 
сти. Крылышки и хохолки, на которых держатся в воздухе се¬ 
мена, разносимые ветром, сочные оболочки семян, разносимых 
птицами (см. рис. 1.10), и крючки или колючки на семенах, 
разносимых на своих наружных покровах млекопитающими — 
все это не части переселяющихся зародышей, а части тканей 
родительских растений. Следовательно, обладание такими при¬ 
способлениями может понизить жизнеспособность и ограничить, 
возможности роста самого родителя, поскольку часть ресурсов- 
растрачивается им на расселение потомства. Кроме того, суще¬ 
ствует противоречие между расселяемостью и массой расселяе¬ 
мого организма. Понятно, что от массы в значительной мере за¬ 
висит расстояние, на которое переносится семя или молоденький 
паучок. Но масса семени примерно соответствует величине то¬ 
го «капитала» (запаса ресурсов), который оно с собой несет и 
который будет проживать во время прорастания и укоренения. 
Вот и выходит то же, что и с путешествующим человеком: лег¬ 
кость на подъем оказывается несовместимой с теми удобства¬ 
ми, которые предоставляет большой и разнообразный багаж. 
Есть и еще одно противоречие: между количеством (массой) 
ресурсов, уделяемых родителем отдельному потомку, и общей? 
численностью производимого им потомства. Ресурсы, которые 
могут быть израсходованы на воспроизводство, у любого орга¬ 
низма небезграничны, и распределить их можно либо между 
массивными, но немногочисленными, либо между многочислен¬ 
ными, но легковесными потомками (Нагрег еі аі., 1970). 
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Пути эволюционного разрешения такого рода противоречий 
гораздо глубже и подробнее обсуждаются в гл. 14. Здесь же 
стоит отметить, что различные виды разрешили эти противоре¬ 
чия различными способами. Например, семена тропических де¬ 
ревьев из рода ЛІога напоминают пушечные ядра. На землю они 
падают под сенью дерева (не далее чем под краем его листово¬ 
го полога), и расселение происходит так медленно, что совре¬ 
менные ареалы этих видов можно, по-видимому, считать сло¬ 
жившимися еще тогда, когда эти виды возникли! Такие виды 
дают хорошие примеры потомства массивного, щедро обеспечен¬ 
ного, но взамен, по всей видимости, лишенного способности к 
расселению. А вот многие паразитические растения (см. гл. 12), 
напротив, порождают неисчислимые множества разносимых вет¬ 
рами семян-пылинок; семена эти даже в самом начале своего 
развития получают едва ли не все необходимое им пропитание 
из организма растения-хозяина. 


5.4.6. Пассивное расселение при посредстве 
активного носителя 

Семена и птицы. —Жуки и клещи. 

Дальнейшая судьба расселяемого потомства всегда неопре¬ 
деленна, но значительная часть этой неопределенности устра¬ 
няется, если в расселении принимает участие какой-либо актив¬ 
ный носитель. Семена многих травянистых растений, растущих 
в самых нижних ярусах леса, снабжены колючками или шипа¬ 
ми; это повышает вероятность пассивного распространения се¬ 
мян млекопитающими животными, в шкурках которых они за¬ 
стревают. Потом семена нередко скапливаются в гнездах и в 
норах, где зверьки чистят шерсть (Зогепзеп, 1978). Семена 
многих растений (в особенности кустарников и деревьев, расту¬ 
щих в подлеске) заключены в сочные, мясистые оболочки и 
привлекают птиц. При этом покровы самих семян устойчивы по 
отношению к пищеварительным сокам. Через некоторое время 
такие семена выбрасываются птицей вместе с пометом. То, ку¬ 
да они попадут, зависит от того, где и как эта птица испраж¬ 
няется. 


Рис. 5.8. Рассеяние семян Еисаіуріиз ге^папз с деревьев высотой около 75 м, 
растущих на опушке густого леса (Л), и с одиноко растущего дерева (/>). 
В. Связь между относительной плотностью семейного покрова и относительной 
удаленностью от источника семян для ряда растений: 1) Зепесіо іасоЪаеа — 
расстояние измеряется от края густых зарослей в направлении господствующе¬ 
го ветра; 2) Т иззііацо }аг{ага — расстояние измеряется от края густых зарос¬ 
лей; 3) Рараѵег йиЫит — расстояние отсчитывается от отдельно растущего 
растения; 4) Оірзасиз зуіѵезігіз — расстояние отсчитывается от отдельно расту¬ 
щих растений. (Из Нагрет 1977, по данным многих авторов.) 
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Фото 5. Австралийская птица Оісаеит Ііѵипёіпасеит, кормящая птенцов яго¬ 
дами омелы. 

Фото 6. Желуди, запасенные в столбе изгороди дятлом Меіапегрез Іогтісо- 
ѵогиз. (Фотография Л. Ь. Нагрег.) 


Взаимоотношения между определенными растениями и впол¬ 
не определенными «птицами-распространителями» сложились, 
по-видимому, в результате совместной эволюции, и примеров 
подобных взаимоотношений существует множество. Но нет как 
будто бы ни одной такой птицы, которая кормилась бы исклю¬ 
чительно плодами растений какого-либо одного определенного 
вида. Впрочем, нечто весьма близкое к такой узкой специали¬ 
зации наблюдается у одной австралийской птицы (фото 5), 
почти единственным кормом которой являются ягоды омелы. 
Птица часто испражняется и при этом всякий раз как бы от¬ 
ряхивается, мотая из стороны в сторону хвостом и соприкасаясь, 
подхвостьсм с веткой дерева. В результате семена омелы по¬ 
падают в трещинки коры, где они прорастают, а проростки уко¬ 
реняются и приступают к паразитированию на .хозяине. Заме¬ 
тим, однако, что истолковывать любую особенность пищевого- 
поведения птицы так, будто она каким-то образом благоприят¬ 
ствует распространению семян и являет собой пример сопря¬ 
женной эволюции, было бы рискованно. На фото 6 видны желу- 
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ди, припасенные дятлом Меіапегрез I огтісоѵогиз в отверстиях, 
выдолбленных им в столбе изгороди (в стволе одного-единст¬ 
венного дерева этот дятел может выдолбить до 50 тыс. таких 
дырок). Навряд ли в этой стороне образа жизни дятла найдет¬ 
ся что-нибудь такое, чему можно было бы приписать какую-ли¬ 
бо роль в повышении приспособленности дуба! 

До сей поры все то, что касается распространения семян, 
в значительной мере принадлежит описательной' естественной 
истории: этой проблеме посвящены классическая книга Ридли 
{Рібіеу, 1930) и прекрасная работа ван дер Пэйла (Рііі, ѵап 
бег, 1969). 

Существуют и достойные внимания примеры того, как при 
посредстве активного носителя расселяются животные. Многие 
из этих примеров относятся к различным видам клещей. Кле¬ 
щи эти прикрепляются к жукам (навозникам или мертвоедам), 
и те очень быстро и без промежуточных посадок доставляют их 
от одной навозной лепешки к другой или от одного мертвого 
животного к другому. Клещи усаживаются обычно на молодо¬ 
го жука, только что вышедшего из куколки, а слезают с него 
тогда, когда он перебирается на новую навозную кучу или но¬ 
вую падаль. Часто взаимодействие между ними носит харак¬ 
тер мутуализма (т. е. приносит пользу обоим партнерам — см. 
гл. 13): клещи заполучают переносчиков, а сами нередко поеда¬ 
ют яйца мух, из коих, не будь они съедены, вышли бы личин¬ 
ки, которые составили бы конкуренцию жукам. 

5.4.7. Пассивное расселение течением воды 

Распространению раоселительных структур по воде их вес 
препятствует уже в значительно меньшей мере. И все-таки в 
пресных водах пассивное распространение семян течением 
встречается на удивление редко: многие водные цветковые рас¬ 
тения обсеменяются над водой. Для того чтобы расселиться из 
мест вылуиления по подходящим микроместообитаниям, личин¬ 
ки водных беспозвоночных, живущих в реках, и впрямь исполь¬ 
зуют перемещение водной толщи (такое расселение именуют 
«сносом», или «дрейфом»; (То\ѵпзепб, 1980), однако расселение 
многих пресноводных насекомых вверх по течению и из одной 
реки в другие обеспечивается крылатыми взрослыми особями. 
Коль скоро речь идет о расселении по лужам, прудам и озерам, 
то перенос течением, очевидно, бесполезен. Многие пресновод¬ 
ные организмы ни на одной из стадий своего жизненного цик¬ 
ла к активному полету не способны. Распространяются они, 
как правило, в виде каких-либо жизнестойких образований, 
разносимых ветром (например, у губок — это геммулы, у жаб¬ 
роногих район — цисты, у ветвистоустых раков — эфиппии, 
у гидры — яйца, а у тихоходок и коловраток—их высохшие 
тела). 
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Морские животные 


животные 


Личинки 


Рис, 5.9. Расселительные стадии морских и пресноводных животных 

В морях и океанах дело обстоит совсем иначе. Морские ме¬ 
стообитания обширны и сообщаются между собою; они более 
или менее доступны для пелагических личинок, поскольку по¬ 
следних быстро разносит постоянными и приливно-отливными 
течениями. У морских беспозвоночных расселительной стадией 
служит обыкновенно недолговечная пелагическая личинка, а си¬ 
дячая взрослая особь обычно соответствует той фазе жизненно¬ 
го цикла, на которой в основном осуществляется питание и 
рост. Все это составляет полную противоположность пресновод¬ 
ным насекомым (рис. 5.9). 

Рассматривая распространение семян, мы подчеркивали сле¬ 
дующее противоречие: если производить семена крупные, хоро¬ 
шо обеспеченные запасными веществами, то их будет немного; 
если же производить семена многочисленные, то они будут мел¬ 
кими и плохо обеспеченными ресурсами. Пелагические личинки 
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многих морских животных от этого противоречия ушли: про¬ 
питание для себя они добывают сами, а от унаследованных от 
родителей запасов желтка зависят лишь отчасти. Подобная 
жизненная стратегия именуется планктотрофной. Такие пелаги¬ 
ческие личинки активно плавают и еще в процессе расселения 
расходуют энергию и деятельно потребляют ресурсы; всем этим 
они очень мало напоминают пассивно распространяющиеся се¬ 
мена (Сгізр, 1976). Активным процессом в подобных случаях 
является и оседание. То место, где они осядут, личинки в со¬ 
стоянии выбрать; тем самым они разительно отличаются от 
беспомощных семян, которые не выбирают места, где упасть. 


5.5. Внутри- и межпопуляционные различия 
по способности и склонности к расселению 

5.5.1. Генетическая составляющая 

Различные линии РгозорНіІа. Существуют ли генетические раз¬ 
личия между «бродягами» и прочими особями? 

Японский генетик Сакаи ($акаі, 1958) изучал расселение и 
миграцию плодовых мух ОгоБорНіІа теІапо§азіег. С этой целью 
он разводил плодовых мух в пробирках, а затем те пробирки, 
где популяции дрозофил уже существовали, соединял с пусты¬ 
ми пробирками. Через некоторое время он подсчитывал пере¬ 
селенцев — мух, залетевших в пустые пробирки. Линий было 
семь: одна — с длительной историей лабораторного разведения, 
а остальные шесть — «дикие», происходившие от особей, отлов¬ 
ленных на небольших расположенных по соседству островах. 
Кикой бы ни была плотность популяции в «родной» пробирке, 
неупорядоченное переселение (т. е. расселение) происходило с 
одной и той же относительной скоростью. Причиной расселе¬ 
ния были беспорядочные перемещения отдельных мух. Дикие 
мухи обнаруживали большую склонность к расселению, чем те, 
что были давно введены в лабораторную культуру. Как бы то 
ни было, на фоне расселения происходили еще и массовые миг¬ 
рации мух (особенно заметные при высоких плотностях популя¬ 
ций). Существенно, однако же, то, что различные линии в этом 
отношении различались между собой. Мухи «лабораторной» 
линии не предпринимали массовых миграций до тех пор, пока 
их численность в первоначально заселенных пробирках не пре¬ 
восходила 150 особей, тогда как у мух «диких» линий критиче¬ 
ские значения численности, при которых начиналось переселе¬ 
ние, были намного ниже: 40, 60 или 80 особей (в зависимости 
от линии; рис. 5.10). Следовательно, между линиями существо¬ 
вали генетические различия, а в результате длительного разве- 
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Рис. 5. ІО. Относительное число плодовых мух ( ВгозорНіІа теіапоцазіег ) , пере¬ 
селившихся из пробирок, где они были выращены, в новые, пустые пробирки 
(после того, как пробирки эти были соединены). Графики отражают зависи¬ 
мость числа переселяющихся мух от плотности популяций. Названия «диких» 
линий ОгозорНіІа соответствуют названиям островов у побережья Японии, от¬ 
куда эти линии ведут свое происхождение. «Самарканд» — давно культиви¬ 
руемая лабораторная линия. (Из Закаі, 1958.) 


дения в лабораторных условиях склонность к расселению была 
утрачена. 

Методы электрофоретического разделения изоферментов пре¬ 
вратили выявление генетических различий (причем ие только 
между линиями, но и между отдельными особями) в дело срав¬ 
нительно несложное. Оказалось возможным сравнивать геноти¬ 
пы расселяющихся и не расселяющихся в естественных услови¬ 
ях особей. Подобное сравнение, выполненное в популяции поле¬ 
вок Місгоіиз реппзуіѵапісиз из южной Индианы, показало, что 
«бродяги» отличались от «домоседов» по меньшей мере по двум 
локусам, а один редкий гомозиготный генотип был обнару¬ 
жен только среди «бродяг» (Муегз, КгеЬз, 1971), В других ра¬ 
ботах, выполненных на полевках других видов, получены сход¬ 
ные результаты. Нет, разумеется, никаких оснований полагать, 
что именно эти генетические различия имеют какое-либо отно¬ 
шение к склонности к расселению как таковой. И все же мно¬ 
гие данные, полученные на мелких млекопитающих (хотя и не 
все; см. Оаіпез, МсСІепадЬап, 1980), упрямо указывают на то, 
что генотипы «бродяг»—это отнюдь не случайная выборка из 
совокупности генотипов популяции в целом. 
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Таблица 5.3. Число видов животных, у которых расселяются по преимущест¬ 
ву самцы, самки или и самцы, и самки. (По Огеепѵѵоосі, 1980.) 





Расселяются и сам¬ 
цы, и самки (т. е. 


Расселяются самцы 

Расселяются самки 

половых различий 
по расселяемости 
не существует) 

Птицы 

3 

21 

о 

Млекопитающие 

45 

5 

15 


5.5.2. Половая составляющая 

По склонности и способности к расселению самцы нередко 
отличаются от самок. У птиц, по-видимому, «бродягами» чаще 
всего бывают самки, а у млекопитающих — самцы (табл. 5.3; 
Огеетѵоосі, 1980). Такой характер межполовых различий в 
этих двух таксонах связан с целым рядом других закономерно¬ 
стей, а именно с тем, что у млекопитающих образование брач¬ 
ных пар основано обычно на конкуренции между самцами за 
самок, а не за участки; с тем, что млекопитающие, как правило, 
полигамны, тогда как птицы, как правило, моногамны; с тем, 
что в заботу о потомстве самцы млекопитающих привносят 
вклад гораздо меньший, чем самцы большинства птиц. Альтру¬ 
изм, по-видимому, тоже более характерен для оседлого пола, 
т. е. у птиц — для самцов, а у млекопитающих — для самок. 

Особенно резкие межполовые различия по способности к 
расселению наблюдаются у некоторых насекомых. Большей 
расселяемостью у них, как правило, обладают самцы. Так, на¬ 
пример, самки зимней пяденицы вообще лишены крыльев, а сам¬ 
цы способны к активному полету. Из этого правила существуют 
и отдельные исключения, скажем цикадка СігсиЩег іепеііиз. 
Самки цикадки совершают дальние миграции, пересекая при 
этом горные цепи высотой до нескольких тысяч метров и рас¬ 
селяясь на большие расстояния. Поэтому в популяциях, остав¬ 
ляемых переселенцами на родине, возникает численный перевес 
в пользу самцов. 


5.5.3. Полиморфизм по расселяемости как перестраховка 

Полиморфизм семян. — Диморфизм у тлей. 

Еще одна причина внутрипопуляционных различий по рас¬ 
селяемости— фенотипический полиморфизм потомства одного и 
того же родителя. Все местообитания, как и существующие в 
них условия, неоднородны, «пятнисты» и с течением времени 
изменяются, и поэтому участки, где потомство успешно обжи- 
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Рис. 5.31. Диморфизм животных и растений по расселяемости. Крылатые и бес¬ 
крылые самки: А — виноградной филлоксеры (Ѵііеиз ѵіІі\оІіае)\ Б — малого 
муравья (Мопотогіит тіпітит)-, В — зораптеры (Іогоіуриз НиЬЬагйі)-, Г —яб¬ 
лонной тли ( АрНіз роті). Резкие различия семян и плодов по размерам и на¬ 
личию приспособлений к расселению: Д — ОаІіпзо§а рагѵі}Іога — плоды из 
центральной части (слева) и с краев ( справа) головчатого соплодия; Е — Бі- 
тогрНоіНеса ріиѵіаііз — также плод из центра н с края соплодия; Ж — Наріз- 
ігит гидозит — двухсеменной боб с семенами, сильно отличающимися своими 
размерами. (По данным целого ряда авторов.) 


вается, иной раз оказываются под боком, а иной раз — где-ни¬ 
будь вдалеке. Кроме того, расположение таких участков порой 
изменяется от года к году и от сезона к сезону. Следовательно, 
единой «оптимальной» стратегии расселения в таких случаях не 
существует, и наибольшей приспособленностью будут обладать 
те организмы, которые производят как расселяющееся, так и 
нсрасселяющееся потомство (рис. 5.11). 

Классическим примером такого организма служит однолет¬ 
нее пустынное растение Оутпситквпсі тісгсшіксі. Оно приносит 
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очень немногочисленные (от одного до трех) крупные семена 
(в плодах-семянках), которые остаются в цветках, находящих¬ 
ся под поверхностью почвы и так и не раскрывающихся. Семе¬ 
на эти прорастают на том же самом месте, где росло родитель¬ 
ское растение; случается даже, что корневая система проростка 
врастает в оставленный погибшим родительским растением кор¬ 
невой ход. Но те же растения приносят еще и семена надзем¬ 
ные— мелкие, снабженные перистыми хохолками; такие семе¬ 
на разносит ветер. В самые засушливые годы появляются 
только подземные «оседлые» семена, но в годы более или ме¬ 
нее влажные растения буйно разрастаются и производят мно¬ 
жество наудачу распыляемых надземных семян (Коііег, КоШ, 
1964). 

Среди цветковых растений — особенно в семействах злако¬ 
вых, сложноцветных, маревых и крестоцветных (все эти семей¬ 
ства возникли сравнительно недавно)—примеров такого ди¬ 
морфизма семян существует очень много. Во всех этих случаях 
различия между разнотипными семенами предопределяются не 
генетическими различиями между ними, а родительским расте¬ 
нием. И из расселяющихся, и из «оседлых» семян вырастают, 
как и положено, растения, приносящие семена обоих типов. 

При наличии полиморфизма семян «оседлые» семена возни¬ 
кают обычно в подземных или нераскрывающихся цветках. Те 
же семена, что разбрасываются, чаще всего представляют со¬ 
бой потомство от перекрестного опыления. Таким образом со¬ 
прягаются два свойства: расселяемость и генотипическая из¬ 
менчивость. Способность и склонность к расселению сочетаются 
с обладанием новыми, рекомбинантными («экспериментальны¬ 
ми») генотипами. Семена же «оседлые» (т. е. остающиеся на 
месте) своим происхождением бывают в большинстве случаев 
обязаны самоопылению. 

Диморфизм типа «бродяги — домоседы» весьма характерен 
также и для тлей (у этих насекомых имеется как крылатое, 
так и бескрылое потомство). Крылатая и бескрылая формы ге¬ 
нетически тождественны, потому что диморфизм возникает на 
той фазе популяционного цикла, когда имеет место партеногене¬ 
тическое размножение. То, какое именно потомство произведет 
материнская особь — крылатое, бескрылое или и то и другое — 
зависит, по всей видимости, от плотности популяции и от каче¬ 
ства достающейся самке пищи (Наггізоп, 1980). Все это очень 
напоминает то, что известно о Оутпаггкепа. 

В популяциях насекомых полиморфизм по расселяемости не¬ 
редко выражается в делении на «короткокрылую» и «длинно¬ 
крылую» формы. Среди водомерок (Оеггіз) короткокрылые осо¬ 
би преобладают обычно на тех фазах популяционного цикла, 
когда происходит нарастание численности; длиннокрылые же 
во множестве появляются в самом конце репродуктивного се- 
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зона. Основную роль в формировании численного соотношения 
между короткокрылыми и длиннокрылыми особями играют, по- 
видимому, факторы окружающей среды. В качестве таковых 
рассматривались и температура, и фотопериод, и наличие 
(а также качество) корма, и последствия скученности (Наггі- 
зоп, 1980). Можно предположить, что все они воспринимаются 
насекомым как некие «экологические сигналы», содержащие 
определенную информацию о том, насколько благоприятны су¬ 
ществующие условия и чего следует ожидать в будущем (ска¬ 
жем, если световой день недолог да к тому же укорачивается, 
то, стало быть, надвигается зима). 

5.5.4. Социальная дифференциация в популяциях 
мелких млекопитающих 

Социальное 'доминирование? — Генетический полиморфизм? — 
Расселение из популяций переуплотненных и недоуплотнен - 
ных—«две разные разницы»? — Степень социальной интегра¬ 
ции? 

Немало сил положено исследователями на изучение расселе¬ 
ния мелких млекопитающих — в особенности мышей и полевок. 
Объясняется это в первую очередь тем, что расселение счита¬ 
ется одним из основных факторов, определяющих их числен¬ 
ность (гл. 15). Значительная часть проделанной работы посвя¬ 
щена выяснению того, чем же отличаются расселяющиеся (т. е. 
стремящиеся покинуть родные места) особи от членов той же 
популяции, которые остаются на прежнем месте (Оаіпез, 
МсСІепа^Ьап, 1980). Были выдвинуты четыре гипотезы, и все 
они в различной степени подтверждаются результатами ноле¬ 
вых и лабораторных исследований (Оаіпез, МсСІела^Ьап, 
1980). 

1) Гипотеза социального доминирования (СЬгізііап, 1970) 
предполагает, что по мере возрастания численности популяции 
все более и более усугубляется нехватка ресурсов, приводящая 
к повышению общего уровня агрессивности, а^это в свою оче¬ 
редь вынуждает социально подчиненных особей расселяться по 
субоптимальным местообитаниям (таким образом, подчиненные 
особи расселяются, а господствующие — нет). Те немногочис¬ 
ленные исследования, которые посвящены вопросу о поведен¬ 
ческих различиях между «бродягами» и «домоседами», в боль¬ 
шинстве своем действительно указывают на то, что «бродяги» — 
это особи подчиненные; впрочем, в популяциях полевок Місго- 
іиз реппзуіѵапісиз разбредавшиеся самцы оказывались агрес¬ 
сивнее оседлых. Имеющиеся данные указывают также на то, 
что «бродяги» по преимуществу молоды (а молодая особь — 
разновидность подчиненной). И все-таки складывается такое 
впечатление, что относительная скорость эмиграции наиболее 
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велнка не тогда, когда плотность популяции максимальна, а тог¬ 
да, когда эта плотность возрастает. Существует, соответственно 
еще одна, довольно сходная гипотеза расселения. Она предпо¬ 
лагает, что с ростом плотности популяции все более и более ве¬ 
роятными становятся столкновения любой данной особи с дру¬ 
гими особями, не состоящими с ней в близком родстве. Такие 
столкновения должны якобы провоцировать вспышки агрессии, 
тем самым подталкивая животных к бегству (СНагпоѵ, Ріппег- 
іу, 1980). Обе гипотезы истолковывают различия между «бро¬ 
дягами» и «домоседами» как фенотипические. 

2) Гипотеза, согласно которой в основе поведенческих раз¬ 
личий лежит генетический полиморфизм (КгеЬз, 1978), пред¬ 
полагает, что животные в силу своих врожденных задатков бы¬ 
вают, как правило, либо агрессивны, либо способны давать 
многочисленное потомство. При низкой плотности популяции 
естественный отбор благоприятствует якобы особям последнего 
типа (т. е. особям, дающим многочисленное потомство), а при 
высокой — первого (т. е. обладателям «агрессивных» геноти¬ 
пов). Более плодовитые особи вынуждены в этом случае рас¬ 
селяться, тем самым способствуя снижению плотности. Эта ги¬ 
потеза, так же как и предыдущая, предполагает, что подчинен¬ 
ные особи расселяются, а господствующие—нет; правда, на 
сей раз различия между ними считаются предопределенными 
генетически. 

То обстоятельство, что разбредающиеся особи чаще всего 
бывают подчиненными, а также то, что между «бродягами» и 
«домоседами» иногда существуют генетические различия 
(с. 261), с гипотезой 2 согласуется — хотя, конечно, ни в ко¬ 
ем случае ее не доказывают. То же самое можно сказать и о 
высоких значениях коэффициентов эмиграции из тех популя¬ 
ций, в которых происходит нарастание численности особей 
(возможно, при этом «агрессоры» вытесняют «производите¬ 
лей»). Кроме того, «бродяги», судя по всему, в большинстве 
случаев действительно приступают к размножению раньше «до¬ 
моседов». Как бы то ни было, имеющиеся данные в целом от¬ 
рывочны, а по-настоящему вразумительных сведений о генети¬ 
ческой основе различий между «производителями» и «агрессо¬ 
рами» попросту нет. 

3) Гипотеза о различной природе расселения из переуплот¬ 
ненных и «недоуплотненных» популяций (Бібіскег, 1975) пред¬ 
полагает существование двух совершенно различных типов 
эмигрантов, а) Эмигранты первого типа — это те животные, 
которые покидают популяции переуплотненные («насыщенные» 
особями). Это «изгои и парии, недоросли, перестарки, всякого 
рода заморыши и доходяги — словом, все те, кто никак „не тя¬ 
нет”» (Бібіскег, 1975). б) Эмигранты второго типа — это те жи¬ 
вотные, которые покидают популяции, плотность которых еще 
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не достигла предельных значений. Это особи более или менее 
благополучные, однако очень чувствительные к происходяще¬ 
му на начальных фазах нарастания численности увеличению 
плотности популяции. Нетрудно видеть, что излагаемая гипоте¬ 
за включает элементы двух предыдущих и соответственно в ка¬ 
кой-то степени подтверждается имеющимися данными. И все 
же убедительных данных, свидетельствующих о существовании 
двух различных типов эмигрантов, не существует. 

4) Гипотеза социальной интеграции (ВекоІІ, 1977) предпо¬ 
лагает, что к разбреданию склонны те животные, которые мень¬ 
ше других общались со своими братьями и сестрами, а потому 
не обросли личными связями; иначе говоря, «бродяги» в боль¬ 
шинстве своем — это особи не подчиненные («угнетенные», «по¬ 
давленные» и т. п.), а необщительные и «обществу» чуждые. 
Напрашивается прозрачная аналогия с обществом людей: в са¬ 
мом деле, от лихой «езды в незнаемое» человека порой удер¬ 
живают именно семейные узы! Результаты полевых наблюдений 
за псовыми хищниками и за сурками отчасти также подтверж¬ 
дают эту гипотезу. 

Подводя итог, можно сказать следующее. Ясно, что какие- 
то поведенческие и (или) социальные различия между «бродя¬ 
гами» и «домоседами» существуют в популяциях мелких мле¬ 
копитающих обязательно. Но вот насколько часто различия та¬ 
кого рода имеют под собой генетическую основу — это совсем 
не ясно, как не ясно и то, действительно ли существуют хорошо 
различимые типы «бродяг» (такие, что «бродяги» одного типа 
покидают популяцию в одних обстоятельствах, а другого — 
в других). В принципе следует ожидать, что животные будут 
расселяться тогда, когда переселение сулит им больше, чем 
дальнейшее пребывание на прежнем месте. В таком положе¬ 
нии, видимо, нередко оказываются те подчиненные особи, кото¬ 
рые могут «рассчитывать» на какое-то будущее (например, мо¬ 
лодые, но здоровые): в случае исхода они сумеют отыскать и 
освоить новые местообитания, а потому весьма вероятно, что из 
приумножающихся популяций они будут выселяться. Вместе с 
тем в переуплотненных популяциях «здоровяков» среди подчи¬ 
ненных особей едва ли будет много и, видимо, готовы бежать 
будут только те животные, которые настолько угнетены и по¬ 
давлены, что на прежнем месте попросту обречены на гибель. 

5.6. Расселение и неродственное скрещивание 

Признаки инбредной депрессии у больших синиц. — Признаки 
существования оптимальной степени родства брачных партне¬ 
ров у дельфиниума. 

Если родители и их потомство остаются сосредоточенными в 
одном месте, то сплошь и рядом возникает возможность близ- 
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кофрдственного скрещивания (между братьями и сестрами и 
двоюродными братьями и сестрами, детьми и родителями, 
а таірке между другими ближайшими родственниками). Одним 
из последствий расселения, напротив, является то, что стано¬ 
вится возможным смешение потомства от разных родителей и, 
следовательно, возникают условия, благоприятствующие нерод¬ 
ственному скрещиванию. Но вот на самом ли деле и при каких 
обстоятельствах оно влечет за собой повышение приспособлен¬ 
ности потомства — это уж вопрос другой! 

Снижение жизнеспособности и плодовитости потомства от 
браков между близкими родственниками особенно характерно 
для тех популяций, где обычно имеет место неродственное скре¬ 
щивание. Это обстоятельство прекрасно разъяснено Дарлинг¬ 
тоном (БагНп^оп, 1960): он изучал генеалогии многих семей 
(в том числе семей Баха и Дарвина) и сравнивал при этом те 
ветви, в которых родственные браки были, с теми, в которых 
таких браков не было. Генеалогии известны и у некоторых дру¬ 
гих долго изучавшихся животных, в особенности у птиц (дело 
в том, что птенцов окольцованных родителей нетрудно и самих 
окольцевать еще в гнезде). Вот, например, некоторые резуль¬ 
таты многолетнего изучения популяции большой синицы” из 
Уитем-Вуд близ Оксфорда (Англия). В образовавшихся там 
в 1964—1975 гг. 885 гнездовых парах как самцы, так и самки 
были известны «в лицо». В образовании пар принимали уча¬ 
стие птицы как «.местные» (т. е. родившиеся в том же лесу), 
так и «пришлые» (т. е. родившиеся в другом месте). По этому 
признаку 885 пар распределились следующим образом: 194 из 
них были образованы местными партнерами, 239—местными 
самцами и пришлыми самками, 158 — пришлыми самцами и 
местными самками, а 294 — пришлыми самцами и пришлыми 
самками. Никаких признаков того, что у родственных пар клад¬ 
ки были малочисленнее, чем у неродственных, не наблюдалось, 
однако они достоверно различались по величине гнездовой 
смертности птенцов (у родственных пар — 27,7%, у неродствен¬ 
ных— существенно ниже, а именно 16,2%) (Огеетѵоосі еі аі., 
1978). 

На первом году жизни синицы разлетались (причем сам¬ 
ки— дальше, чем самцы; рис. 5.12), но вспоследствии, как пра¬ 
вило, придерживались своих участков и лишь изредка разле¬ 
тались дальше. Весьма примечательно, что многие из родствен¬ 
ных пар были составлены птицами, удалившимися от мест свое¬ 
го рождения на расстояния, не превышавшие того, какого мож¬ 
но было бы ожидать, исходя из среднего значения. Стало быть, 
результаты этой работы указывают на то, что расселение вле¬ 
чет за собой значительное повышение частоты неродственного 
скрещивания и что потомство от такого скрещивания обладает 
повышенной приспособленностью. 



ч. 1. Организмы 


270 



І^ис. 5.12. Расстояния, преодолеваемые при расселении большими синицами 
(Рагиз та]ог), размножающимися вдали от родных гнезд (удаленность места 
рождения от места первого гнездования). (Из Огееп\ѵоосі сі а!., 1978.) 

Если расселение затруднено, то близкие соседи —это скорее 
всего родственники, испытавшие к тому же в ряду поколений 
своих предков примерно одинаковые воздействия со стороны 
«местных» сил естественного отбора. Неродственное скрещива¬ 
ние сопряжено с опасностью расстройства особых, сугубо ме¬ 
стных генных сочетаний, а близкородственное скрещивание 
должно, по-видимому, стабилизировать такие сочетания, воз¬ 
никшие в результате «местной селекции». В то же самое вре¬ 
мя оно приводит обыкновенно к «инбредной депрессии» (сни¬ 
жению жизнеспособности потомства) особенно в тех популяци¬ 
ях, где когда-то бывали и неродственные скрещивания. Следо¬ 
вательно, налицо две противодействующие силы, и можно пред¬ 
полагать, что самое крепкое потомство приносят те родитель¬ 
ские пары, участники которых по своим наследственным задат¬ 
кам «нельзя сказать чтобы слишком схожи, однако ж и не так, 
чтобы слишком далеки» друг от друга (Ргісе, \Ѵазег, 1979; Ва- 
Іезоп, 1978; 1980). Для проверки этой гипотезы ставились опы¬ 
ты с искусственным опылением цветков дельфиниума ОеІрЫпі- 
ит пеізопі (Ргісе, \Ѵа$ег, 1979). Пыльца переносилась в мате¬ 
ринские цветки с цветков, удаленных на различные расстояния; 
оказалось, что от этих «брачных расстояний» зависело среднее 
число образовывавшихся в материнском цветке семян. При 
брачном расстоянии в 10 м оно обнаруживало отчетливо выра¬ 
женный максимум: в результате самоопыления и скрещивания 
ближних соседей, как и в результате скрещивания соседей 
дальних (удаленных друг от друга на 100 и 1000 м), семян по¬ 
лучалось меньше (рис. 5.13). 

Итак, результаты обеих работ—как той, что выполнена на 
большой синице, так и той, что выполнена на дельфиниуме — 
указывают на возможные пути воздействия естественного отбо¬ 
ра на дальность расселения организмов. Мы опять, однако, стал- 
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Генетическое сходство брачных партнеров 
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Самоопыление 1 10 100 1000 

Расстояние между родительскими растениями, м 


Рис. 5.13. А. Обобщенная диаграмма, поясняющая зависимость успешности 
скрещивания (числа потомков и их жизнеспособности) от степени генетического 
сходства между брачными партнерами. Б. Результаты скрещивания дельфи¬ 
ниумов (ВеІрНіпіит пеізопі ) путем целенаправленного ручного искусственного 
опыления. Они зависят от расстояния, разделявшего на местности родитель¬ 
ские растения. (Из Ргісе, \Ѵа$ег, 1979). Черными и белыми кружками обозна¬ 
чены результаты двух различных опытов. 

киваемся с проблемой «курицы и яйца»: в самом деле, что чему 
предшествует? Верно ли, что наблюдаемая в природных усло¬ 
виях степень инбредной и аутбредной депрессии отражает пре¬ 
обладавшие в прошлом закономерности расселения? Или, быть 
может, наблюдаемые ныне закономерности расселения сами от¬ 
ражают селективные последствия различных степеней родства 
при скрещивании? Что сделал естественный отбор: подогнал 
дальность расселения под «оптимальную» степень родства брач¬ 
ных партнеров или же степень эту довел до уровня, соответст¬ 
вующего характеру расселения? 

Гаметы и споры нередко перемещаются дальше, чем особи, 
которые их произвели. Это означает, что отдельные гены и це¬ 
лые сочетания генов высших растений и некоторых водных жи¬ 
вотных в состоянии «вселиться» в такие популяции, куда взрос¬ 
лые особи никогда бы и не попали. Такое вселение, возможно, 
не обходится без последствий. Одно из них — это нарушение 
тонкой, сугубо местной специализации популяций в результате 
«генетического загрязнения» извне. Но есть, впрочем, и еще од¬ 
но, а именно: у тех же самых локальных популяций может по¬ 
явиться возможность позаимствовать такие генетические вари- 
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анты, какими сами они до «загрязнения» не располагали. Зе- 
личайшсе разнообразие специализированных механизмов, обес¬ 
печивающих распространение пыльцы, в какой-то мере отража¬ 
ет то значение, которое такое расселение имело в эволюции 
жизненных циклов высших растений. Целесообразно рассматри¬ 
вать подобного рода расселение особо, именуя его гаплоидным. 
Обзор явлений гаплоидного расселения у растений приведен в 
работе Левина и Керстера (Ьеѵіп, Кегзіег, 1974). 

5.7. Покой и спячка: расселение во времени 

Спячка упреждающая и спячка ответная. 

Расселяя свое потомство, организмы повышают свою при¬ 
способленность постольку, поскольку вероятность оставления 
потомства расселившимися особями бывает выше, чем в том 
случае, если бы они остались на прежнем месте. Повышение 
приспособленности наблюдается также и при задержке «выхо¬ 
да на сцену», если такая задержка повышает вероятность остав¬ 
ления потомства. Такое нередко бывает тогда, когда существу¬ 
ющие условия не благоприятствуют выживанию, росту или раз¬ 
множению и когда в будущем можно ожидать наступления луч¬ 
ших условий. Следовательно, отсрочку вступления индивидуума 
в состав активной части популяции можно считать как бы рас¬ 
селением во времени. 

Во время этой отсрочки организмы пребывают обычно в со¬ 
стоянии покоя (спячки). Пребывание в этом сравнительно без¬ 
деятельном состоянии дает определенное преимущество, а имен¬ 
но: оно позволяет сберегать энергию, которую впоследствии, по 
окончании периода покоя, можно использовать. Кроме того, 
в своей покоящейся фазе организм часто обладает повышенной 
устойчивостью к воздействиям господствующих во время от¬ 
срочки неблагоприятных внешних условий (т. е. засухи, очень 
высокой или очень низ-кой температуры, темноты и проч.). 

Спячка (покой) бывает либо упреждающей, либо ответной 
(МіШег, 1970). Наступление упреждающей спячки опережает 
наступление неблагоприятных условий; она наиболее характер¬ 
на для тех организмов, которые обитают в условиях, подвер¬ 
женных сезонным, «предсказуемым» изменениям. У животных 
ее обыкновенно именуют «диапаузой», а у растений часто назы¬ 
вают «врожденным покоем» (Нагрег, 1977) или «первичным по¬ 
коем». Покой же ответный (или «вторичный»), напротив, на¬ 
ступает вслед за наступлением самих неблагоприятных усло¬ 
вий— в ответ на них. Как мы увидим ниже, он бывает либо 
«вынужденным», либо «индуцированным» («наведенным») 
(Нагрег, 1977). Заметим, однако, что все эти разграничения не 
очень-то четки. 
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5.7,1. Диапауза: упреждающая спячка у животных 

Облигатная диапауза. — Факультативная диапауза и значение 
фотофериода. 

Наиболее обстоятельно и всесторонне изучена диапауза у 
насекомых; она известна у самых разнообразных представите¬ 
лей этбго класса и отмечается на всех стадиях развития. Весь¬ 
ма типичен пример обыкновенной кобылки (СІюгіНірриз Ьгип- 
пеиз) (с. 193). В жизненном цикле этого однолетнего насеко¬ 
мого присутствует облигатная диапауза, приходящаяся на ста¬ 
дию яйца. Во время этой диапаузы развитие яйца приостанав¬ 
ливается; в таком состоянии оно устойчиво к зимним холодам» 
от которых немедленно погибли бы и нимфы, и взрослые особи. 
Оказывается, для того чтобы развитие яиц кобылки могло во¬ 
зобновиться, им необходимо довольно длительное пребывание на 
холоде (при 0° — около 5 недель, а при температуре чуть более 
высокой — несколько дольше; КісЬагбз, \Уа1о1і, 1954). Эта осо¬ 
бенность предохраняет покоящиеся яйца от реагирования на 
непродолжительную, капризную зимнюю оттепель, за которой 
могут последовать обычные в это время года холода (для раз¬ 
вивающегося зародыша небезопасные). Эта же особенность 
обеспечивает еще и высокую степень синхронизации последую¬ 
щего развития всех особей популяции. Кобылки «переселяются 
во времени» — из позднего лета в следующую весну. 

Диапауза весьма обычна и у тех насекомых, которые в те¬ 
чение одного года дают более одного поколения. Так, например, 
в Англии у плодовой мухи ИгозорНИа оЬзсига за год минуют 
четыре поколения, но при прохождении одного (и только одно¬ 
го!) из них мухи впадают в диапаузу (Ве^оп, 1976). Сущест¬ 
венные особенности этой факультативной диапаузы те же, что 
и у облигатной: она снижает гибель организмов в ежегодно 
ожидаемое тяжелое зимнее время, так как диапаузирующая 
взрослая особь (у плодовой мухи диапауза приходится именно 
на эту фазу жизненного цикла) обладает повышенной выносли¬ 
востью (развитие гонад у нее приостановлено, а в брюшной ча¬ 
сти запасено изрядное количество жира). В этом случае, одна¬ 
ко, синхронизация развития осуществляется не только во время 
диапаузы, но еще и перед ее наступлением. Выйдя из куколок, 
взрослые особи очередного поколения начинают реагировать на 
происходящее с приближением осени укорочение светового дня: 
они запасают жир, а затем впадают в диапаузу. Весной в ответ 
на увеличение долготы дня их развитие возобновляется. Вот 
так — используя, подобно многим другим животным, в качестве 
сезонного «указателя» направления развития всецело предска¬ 
зуемый фотопериод — и впадает в состояние упреждающей диа¬ 
паузы й. оЬзсига; правда, впадают в это состояние лишь те по¬ 
коления, коим суровых условий никак не избежать. 
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5.7.2. Покоящиеся семена растений 

Врожденный покой. — Вынужденный покой. — Индуцированный 
(наведенный) покой. — Покой' ремян и спектральный сдстав 
пробивающегося под листовой полог света. — Покой семяк как 
компромисс. — Покой семян у различных растений. 

Покой семян — явление, чрезвычайно широко распростра¬ 
ненное среди цветковых растений. Будучи еще прикрепленным 
к родительскому растению и едва начав свое развитие, зародыш 
его прекращает и вступает в фазу приостановленной жизнедея¬ 
тельности. При этом он обычно теряет значительную часть вла¬ 
ги и погружается в покой в иссушенном состоянии. У некоторых 
высших растений, например у отдельных мангров, периода по¬ 
коя не бывает; это, однако, редчайшее исключение: почти у всех 
растений семена, осыпаясь с родительского растения, пребывают 
в состоянии покоя, а для того чтобы они возвратились в состоя¬ 
ние активной жизнедеятельности (т. е. проросли), необходимо 
воздействие особых стимулов. 

Можно считать, что процессы, приводящие к прекращению 
покоя семян, распадаются на три основных типа. 

а) В случае врожденного покоя для возобновления процес¬ 
сов роста и развития зародыша необходимо, чтобы сам зародыш 
или окружающие его материнские ткани испытали воздействие 
какого-то особого внешнего стимула. Таким стимулом может 
оказаться влага, свет, определенный фотопериод или подходя¬ 
щее соотношение интенсивностей радиации в ближней красной 
и дальней красной частях спектра. Указанные условия преры¬ 
вания покоя способствуют совпадению прорастания с наступле¬ 
нием определенной фазы годового цикла. Проростки растений, 
семена которых переживают врожденный покой, обычно появ¬ 
ляются почти одновременно — неожиданно и дружно. 

б) В случае вынужденного покоя, т. е. состояния, «навязан¬ 
ного» внешними условиями, семя может удерживаться в покоя¬ 
щемся состоянии отсутствием чего-либо необходимого для нор¬ 
мального роста (воды, подходящей температуры, притока кис¬ 
лорода) или же наличием каких-либо ингибирующих факторов 
(например, повышенной концентрации двуокиси углерода). Не 
исключено, конечно, что со временем семя и погибнет, но во 
многих группах высших растений покоящиеся семена могут со¬ 
хранять всхожесть очень долго. Извлеченные при археологиче¬ 
ских раскопках семена СНепородіипг аІЬит, пролежавшие в 
земле 1700 лет, как оказалось, всхожести не утратили (0с1ит, 
1965). Прорастить семена, пребывающие в вынужденном покое, 
очень просто: достаточно лишь снабдить их ранее отсутствовав¬ 
шим ресурсом или поместить в дотоле не существовавшие необ¬ 
ходимые для прорастания условия. Вынужденный покой многих 
из тех семян, что разложены по пакетикам в семенной лавке, 
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обусловлен исключительно отсутствием воды: стоит только их 
увлажнить, и они немедленно прорастают. В природе вынуж¬ 
денный покой может быть прерван выпавшим после засухи 
дождем или благоприятными изменениями условий аэрации 
приповерхностного слоя почвы (скажем, в результате жизнедея¬ 
тельности дождевых червей или других роющих животных). Ес¬ 
ли семена впадают в вынужденный покой, то потомство одного 
и того же растения может «расселиться во времени» на годы, 
десятилетия и даже на века. 

в) В случае индуцированного покоя (т. е. состояния, вызван¬ 
ного достаточно продолжительным пребыванием в вынужден¬ 
ном покос) список условий, необходимых для прорастания се¬ 
мени, надо расширить. Упав с родительского растения, семена 
многих полевых и садовых сорняков прорастают без всякого 
светового стимула; но тем же семенам, полежавшим в состоя¬ 
нии вынужденного покоя, для прорастания необходимо побыть 
на свету. Долгое время оставалось загадкой, почему из проб 
почвы, перенесенных с поля в лабораторию, немедленно выле¬ 
зает великое множество проростков, тогда как в поле семена, 
лежавшие в тех же кусках почвы, не прорастали. Но вот Уэс¬ 
сона и Уэаринга (АУеззоп, \Ѵ’агеіп§, 1967) осенила простая и 
гениальная догадка. Образцы почвы с поля они отбирали но¬ 
чью и переносили их в лабораторию в темноте. Проростки во 
множестве вылезали из этих кусков почвы лишь после того, 
как их некоторое время выдерживали на свету. В ночное же 
время исследователи отрывали в поле ямы и укрывали одни из 
них шифером (чтобы в них не попадал свет), а другие — стек¬ 
лом. Всходы появлялись только в тех ямах, что были укрыты 
стеклом. Такого рода наведенный покой приводит к накоплению 
в почве огромного числа семян. Они дают всходы только тогда, 
когда их выносят на поверхность дождевые черви, когда выво¬ 
роченное с корнем дерево обнажает подповерхностные слои 
почвы или когда почву разрыхляют норные животные, напри¬ 
мер кроты или суслики. 

Иногда семена погружаются в покой под действием света 
со сравнительно высоким значением отношения интенсивности 
дальней красной (около 730 нм) составляющей к интенсивности 
ближней красной (около 660 нм) составляющей. Именно так 
бывает изменен спектральный состав света, проникшего сквозь 
толщу листового полога. Освещая таким светом чувствительные 
к красной части спектра семена, можно вызвать у них наступ¬ 
ление покоя. В природе это должно приводить к тому, что, ле¬ 
жа на поверхности почвы под листовым пологом, «чувствитель¬ 
ные» семена пребывают в состоянии покоя и не выходят из не¬ 
го до тех пор, пока затеняющие их растения не отомрут; вот 
тогда-то эти семена «оживают» и дают всходы. Это же самое 
свойство может способствовать «расселению» семян во времс- 
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ни: оно обеспечивает прорастание каждого отдельного семени 
именно тогда, когда вероятность того, что проросток не будет 
затенен соседствующей растительностью, достаточно высока. 

Раннее прорастание, если проростки не погибают, дает опре¬ 
деленные преимущества по сравнению с поздним: предстоящий 
вегетационный период при раннем прорастании обычно бывает 
продолжительнее, а развивающиеся из проростков растения об¬ 
ладают большей плодовитостью. Всякая задержка в прохожде¬ 
нии организмом своего жизненного цикла сопряжена со сниже¬ 
нием его потенциальной плодовитости и, следовательно, при¬ 
способленности. Вместе с тем отсрочка прорастания может 
означать еще и то, что растениям удастся избежать смертель¬ 
ного риска, порождаемого неблагоприятными факторами внеш¬ 
ней среды. Нетрудно видеть, что «расселение во времени» пред¬ 
полагает некий компромисс—между риском гибели (при про¬ 
растании слишком раннем) и проигрышем в плодовитости (при 
прорастании слишком позднем). 

Успешность «расселения во времени» зависит не только от 
способности семян пробыть некоторое время в покое, но еще и 
от их способности пробыть в этом состоянии очень долго (т. е. 
от их долговечности). Долговечность эта, по-видимому, опреде¬ 
ляется генетически —недаром большинством растений, давно 
введенных в культуру, она утрачена (как утрачен ими в значи¬ 
тельной мере и врожденный покой семян). Растения, семена ко¬ 
торых, лежа в почве, подолгу сохраняют всхожесть, в большин¬ 
стве своем однолетники и двухлетники да к тому же, как пра¬ 
вило, еще и злостные сорняки (где здесь причина, а где след¬ 
ствие?). Приспособлений к расселению на большие расстояния 
семена таких растений обыкновенно лишены: надо полагать, 
«расселение во времени» и расселение в пространстве — две ве¬ 
щи не очень-то совместные. Лежащие в почве семена деревьев 
обычно погибают очень скоро; многие из них даже в искусст¬ 
венных условиях чрезвычайно трудно сохранять долее года. 
Особенно недолговечны семена многих тропических деревьев: 
они утрачивают всхожесть через какие-то недели, а то и дни. 
Среди деревьев можно отыскать и примеры поразительной дол¬ 
говечности семян. Дольше всех сохраняют всхожесть те семе¬ 
на, что остаются на дереве в шишках или коробочках до тех 
пор, пока их не «освобождает» лесной пожар; так бывает у 
многих эвкалиптов ( Еисаіуріиз ) и у некоторых сосен ( Ріпиз ). 
Эта особенность («серотиния») предохраняет семена от опасно¬ 
стей, которые угрожали бы им на поверхности почвы, вплоть до 
очередного пожара; пожар же создает условия, благоприятству¬ 
ющие скорейшему прорастанию семян и укоренению проростков. 



Гл. 5. Миграции и расселение организмов 


277 


5.7.3. Покой растений в вегетативных фазах 

Покоящимися у растений бывают не только семена. Так, на¬ 
пример, по мере роста корневищ (по преимуществу линейных) 
песчаной осоки (Сагех агепагіа ) на них обычно накапливается 
все больше и больше спящих почек. Эти почки порой надолго 
переживают породившие их побеги: пребывая в покое, они тем 
не менее могут длительное время сохранять жизнеспособность 
уже после того, как несущее их корневище отсыхает. Известны 
случаи, когда плотность скоплений спящих почек песчаной осо¬ 
ки достигала 400—500 почек на 1 м 2 (N0516 еі а 1., 1979). Роль 
скоплений спящих почек аналогична той, какую у других расте¬ 
ний играют скопления покоящихся семян («семенные банки»). 
Есть и другие примеры в том же духе. У растущего по лугам 
на территории СССР бутеня Прескотта ( СНаегоркуІІшп ргез- 
соіііі) «семенного банка» обнаружить не удается, однако расте¬ 
ние это в состоянии дольше десяти лет сохраняться в виде по¬ 
коящегося подземного клубня. Когда луга запахиваются или 
когда травостой почему-либо погибает, сотни дотоле покоив¬ 
шихся клубней бутеня тем самым побуждаются к возобновле¬ 
нию вегетации (КаЬоіпоѵ, 1964). 

На с. 218 была описана еще одна форма покоя у растений: 
мы говорили об имеющихся во многих популяциях деревьев 
долгоживущих особях, пребывающих в угнетенном состоянии, 
покуда в расположенном над ними листовом пологе не появля¬ 
ется просвет. И наконец, очень широко распространенное явле¬ 
ние сезонного сбрасывания листвы — это тоже форма перехода 
к «врожденному покою»; она характерна для большого числа 
многолетних деревьев и кустарников. Сбросив листья, укоре¬ 
ненные растения впадают в особое состояние, отличающееся 
пониженным уровнем обмена (что позволяет экономить энер¬ 
гию) и повышенной устойчивостью к различным неблагоприят¬ 
ным воздействиям. В таком состоянии они и переживают то 
время, пока держатся суровые условия (как правило, холода и 
низкая освещенность). 

5.7.4. Ответная спячка у животных 

Можно, по-видимому, предполагать, что явления ответной 
спячки у животных, как и явления ответного (вынужденного и 
наведенного) покоя у растений, складываются в таких услови¬ 
ях, изменения которых довольно трудно предугадать. В подоб¬ 
ных обстоятельствах реагирование на неблагоприятные условия 
лишь после их наступления — это, конечно же, недостаток, но 
его могут с лихвой окупить два преимущества, а именно: 1) ре¬ 
агирование на благоприятные условия сразу же, как только 
они вновь возникают и 2) погружение в спячку лишь в тех слу- 
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чаях, когда неблагоприятные условия возникают на самом деле. 

Именно так впадают в спячку многие млекопитающие: непо¬ 
средственно в ответ на «ухудшение» условий существования да 
к тому же после обязательной приготовительной фазы. В спяч¬ 
ке они приобретают «устойчивость» {путем сбережения энер¬ 
гии, сопряженного с понижением температуры тела), а по ходу 
самой спячки регулярно «высовываются» и «присматриваются» 
к тому, что творится за пределами их убежищ; в конце же кон¬ 
цов, как только напасти минуют, животные прерывают спячку. 
У млекопитающих особенно поразительные примеры ответной 
спячки можно отыскать среди сумчатых: когда материнскому 
организму недостает тех или иных ресурсов, некоторые сумча¬ 
тые бывают в состоянии на многие месяцы задержать развитие 
плода. Большинство плацентарных млекопитающих подобной 
возможности лишено. 

Ответная спячка, напоминающая ответный покой семян ра¬ 
стений, обнаруживается в жизненных циклах многих круглых 
червей (нематод), в особенности паразитических. Их покоя¬ 
щиеся цисты могут пребывать в состоянии приостановленной 
жизнедеятельности в течение многих лет и выходить из этого 
состояния лишь после поступления какого-либо особого сигна¬ 
ла, означающего, что в окружающей среде сложились благо¬ 
приятные для развития условия (Зипбегіапсі, 1960). Таким сиг¬ 
налом может послужить заглатывание цисты хозяином, а если 
речь идет о нематодах, паразитирующих на высших растени¬ 
ях,— выделение растущим растением-хозяином в среду, окру¬ 
жающую цисту, каких-то веществ — стимуляторов «прораста¬ 
ния». Простейшие тоже нередко образуют цисты и внутри них 
пребывают в покое, прерывает который только повторное на¬ 
ступление определенных условий, например повторное залитие 
пересохшей лужи. 

5.8. Расселение клонов 

Формы роста: «фаланга» и «россыпь». 

Согласно определению, модулярный рост состоит в много¬ 
кратном воспроизведении некоторых единиц строения. Следова¬ 
тельно, почти у всех клональных организмов каждый отдель¬ 
ный генет по мере роста распространяет вокруг себя свои части. 
Развиваясь и разрастаясь, дерево или коралл расселяет свои 
части по прилегающему участку среды обитания, тем самым 
его исследуя. 

Если разрастание происходит по преимуществу в горизон¬ 
тальном направлении (например, как у многих высших расте¬ 
ний, с помощью ползучих стеблей или корневищ), то образует¬ 
ся распространяющийся во все стороны клон (укореняющийся 
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обычно в узлах). Межмодульные соединения в таком клоне не¬ 
редко отмирают, и он превращается в набор разрозненных ча¬ 
стей. В некоторых крайних случаях подобное клональное рас¬ 
ползание приводит к тому, что из одной зиготы образуется в ко¬ 
нечном счете очень старый клон, расселенный по огромной пло¬ 
щади. Финский ботаник Ойнонен (Оіпопеп) изучал клональный 
рост корневищного папоротника-орляка (Ріегійіит ) . Согласно 
его оценкам, возраст отдельных клонов достигал 1400 лет, 
а один из них покрывал площадь около 14 га (участок разме¬ 
ром 474X292 м). Способностью к клональному разрастанию 
обладают и некоторые древовидные растения: у них оно проис¬ 
ходит за счет образования корневых отпрысков. Так, например, 
выросшими из единственного прародительского семени осино¬ 
образными тополями ( Рориіиз ігетиіоійез) порою зарастают 
площади еще больше тех, что бывают заняты клонами орляка. 

Организмы, образующие такими способами клоны, приобре¬ 
тают форму, соответствующую взаиморасположению составля¬ 
ющих их модулей. Между формами, возникающими в результа¬ 
те разрастания корневищ или столонов, существуют всевозмож¬ 
ные взаимопереходы. В этом континууме можно выделить две 
крайние точки. Одной из них соответствуют те клоны, в кото¬ 
рых межмодульные соединения длинны (а часто также тонки 
и недолговечны), отчего отдельные члены клона расположены 
один от другого поодаль. Подобные ростовые формы называют 
«рассыпными» («россыпями») или «партизанскими»: в самом 
деле, такая форма роста придает растению, гидроиду или ко¬ 
раллу черты, роднящие его с воюющим мелкими летучими от¬ 
рядами войском — непрестанно перемещающимся, из одних мест 
исчезающим, а в других возникающим. Из мест неподходящих 
такие клоны быстро исчезают, а в местах подходящих столь же 
быстро появляются. Второй крайней точке континуума соответ¬ 
ствуют клоны, растущие «фалангой»: межмодульные соедине¬ 
ния в этих клонах короткие (зачастую толстые и долговечные), 
а сами модули упакованы очень плотно (Іюѵеіі Иоиз!, Воѵсіі 
Ооизі, 1982). Замечательные примеры ростовых «фаланг» пред¬ 
ставляют собой плотные куртины некоторых пустынных и полу¬ 
пустынных злаков (так называемых «туссоковых»). Растения и 
модулярные животные, растущие «фалангами», расширяют свои 
клоны потихоньку, а изначально занимаемые участки удержи¬ 
вают за собой подолгу; склонности к размещению своих моду¬ 
лей среди растений или животных, находящихся по соседству, 
они не обнаруживают, однако и соседям затесаться в гущу их 
«фаланг» бывает не так-то просто. Применительно к подобной 
форме роста термин «фаланга» употребляется по сходству с 
боевым порядком древнегреческого войска: воины в фаланге 
стояли плечом к плечу, а все их построение было окружено вы¬ 
ставленными наружу щитами. (Весьма примечательно и в выс- 
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шей степени небезразлично для экологии следующее: рассыпно¬ 
му летучему войску фаланги не одолеть — так же точно, как и 
войску, воюющему фалангами, не одолеть войска рассыпного.) 

Нечто подобное бывает даже у деревьев, не образующих 
клонов. Нетрудно видеть, что характер взаиморасположения 
почек предопределяет то, как будет расти крона: «фалангой» 
или же «россыпью». У деревьев, подобных кипарису ( Сиргез - 
зиз), плотная упаковка модулей-побегов приводит к образова¬ 
нию сравнительно плотных и непроницаемых («фаланговых») 
крон; а вот рыхлые кроны ряда лиственных деревьев ( Асасіа , 
Веіиіа ) можно считать «рассыпными»: почки в них разбросаны 
далеко одна от другой, а побеги переплетаются с ветвями со¬ 
седних деревьев и соседствуют с их почками. И уж вовсе пре¬ 
восходные примеры роста «россыпью» дают вьющиеся или ка¬ 
рабкающиеся по лесным деревьям лианы: их почки и отдельные 
части листового покрова бывают разбросаны на очень большие 
расстояния—как по вертикали, так и по горизонтали. 

От того, каким образом модулярные организмы распростра¬ 
няют и располагают свои модули, зависит и то, каким обра¬ 
зом они взаимодействуют со своими соседями. Те из них, что 
растут «россыпью», то и дело сталкиваются и взаимодейству¬ 
ют (конкурируют) с организмами иных видов и с другими те¬ 
нетами своего собственного вида. У тех же, что растут «фалан¬ 
гой», дело обстоит иначе: большая часть «столкновений» неиз¬ 
бежно приходится на столкновения между модулями одного и 
того же генета. В кронах кипарисов и в дерновинах «туссоко- 
вых» злаков конкуренция должна происходить прежде всего 
между частями одного и того же растения. 

Как способ расселения клональный рост наиболее эффекти¬ 
вен в водной среде. Многие водные растения легко распадают¬ 
ся на части, а уж фрагменты одного и того же клона в даль¬ 
нейшем расселяются независимо, потому что для поддержания 
связи со своим водным субстратом они не нуждаются в кор¬ 
нях. Повсюду в мире проблемы зарастания водоемов связаны 
прежде всего с такими растениями, для которых характерно 
клональное размножение и распадение по мере роста на отдель¬ 
ные части. Ряски (см. рис. 4.2), водяной гиацинт, элодея (ка¬ 
надская водяная чума) и водный папоротник Заіѵіпіа (см. 
рис. 15.24)—все это примеры организмов, распространяющих 
свои модули; у таких организмов потомство одной-единственной 
зиготы способно расселиться по водным путям целой страны. 
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Жизнедеятельность любого организма изменяет среду его 
обитания. Организм может влиять на условия среды, например 
дождевой червь рыхлит почву, прорывая в ней ходы, и тем са¬ 
мым вентилирует ее; дерево испаряет влагу и тем самым охлаж¬ 
дает окружающий воздух. Животное или растение может также 
вносить или изымать из среды ресурсы, доступные для использо¬ 
вания другим организмам: так, например, дерево затеняет все, 
что находится под ним, а корова поедает траву. Однако счи¬ 
тать, что организмы действительно взаимодействуют, можно 
лишь тогда, когда особи тем или иным способом непосредствен¬ 
но влияют на жизнедеятельность друг друга. Эти взаимодейст¬ 
вия во всем их разнообразии будут рассмотрены в гл. 6—13. 
Различают пять основных типов взаимодействий: конкуренция, 
хищничество, паразитизм, мутуализм и детритофагия. Подобно 
большинству биологических категорий, они не являются поня¬ 
тиями с абсолютно четкими границами. 

«Конкуренция» в широком смысле — это взаимодействие, 
сводящееся к тому, что один организм потребляет ресурс, кото¬ 
рый был бы доступен для другого организма и мог им потреб¬ 
ляться. Одно живое существо лишает части ресурса другое, ко¬ 
торое вследствие этого медленнее растет, оставляет меньшее 
число потомков и имеет больше шансов погибнуть. Лишать друг 
друга потенциального ресурса могут особи как одного, так и 
разных видов. Мы решили рассмотреть эти ситуации в отдель¬ 
ных главах (гл. 6 и 7). Отчасти это связано с вполне естествен¬ 
ным предположением о том, что потребности в ресурсах у осо¬ 
бей одного вида более сходны, чем у особей разных видов. Вза¬ 
имное влияние особей одного вида можно считать равноценным 
и симметричным. В случае с разными видами взаимодействие 
будет асимметричным. Мы не должны, однако, понимать эти 
различия слишком буквально — ведь процесс естественного от¬ 
бора по существу зависит от различий между представителями 
одного и того же вида, а представители одного и того же вида 
могут различаться по своему состоянию, стадии развития и т. д. 
Кроме того, особи двух совершенно разных видов могут одина- 
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ково интенсивно использовать один и тот же ресурс: овца на 
лугу в большей степени объедает кролика, чем его сородич. 

Гл. 8, 9 и 10 посвящены разным аспектам «хищничества», 
которые мы трактуем весьма широко. В них объединены те слу¬ 
чаи, когда одно животное поедает другое полностью (напри¬ 
мер, сова, охотящаяся за мышью), а также те, когда хищник 
потребляет только часть жертвы, давая ей возможность восста¬ 
новиться с тем, чтобы использовать ее вновь (пастбищный тип 
питания). Растительноядных и плотоядных животных мы так¬ 
же рассматриваем вместе. В гл. 8 исследуется сущность хищ¬ 
ничества как явления, т. е. что происходит с хищником и что 
происходит с жертвой (независимо от того, животное это или 
растение). Особое внимание уделено пищевым отношениям 
между животными и растениями из-за тех тонких приспособле¬ 
ний, которые характеризуют реакцию растений на выедание их 
животными. В гл. 9 мы обсудим пищевое поведение животных, 
изучение которого ведется на стыке популяционной экологии и 
экологии поведения. Поведение отдельных хищников оказывает 
глубокое воздействие на динамику популяций как хищника, так 
и жертвы и анализ последствий пищевых отношений между 
ними составляет содержание гл. 10. Этот раздел экологии наи¬ 
более тесно связан с проблемами управления природными ре¬ 
сурсами—проблемой повышения продуктивности (это может 
относиться к популяциям рыб, китов, сенокосным угодьям или 
степям) и проблемой биологического и химического контроля 
за сельскохозяйственными вредителями и сорняками. 

Рассматриваемые в этой части книги четыре процесса — кон¬ 
куренция, хищничество, паразитизм и мутализм — включают 
взаимодействия между организмами, порождающие естествен¬ 
ный отбор. Вероятно, воздействие хищников играет существен¬ 
ную роль в эволюции их жертв, а паразиты влияют на эволю¬ 
цию своих хозяев. Столь же вероятно предположение о роли 
жертвы и организма-хозяина в эволюции хищников и парази¬ 
тов. Если, как предполагал Дарвин, процесс эволюции являет¬ 
ся в значительной степени результатом взаимодействий между 
организмами, т. е. между хищниками и жертвами, паразитами 
и хозяевами, между организмами, приносящими обоюдную 
пользу и между конкурентами, то мы вправе ожидать, что эко¬ 
логические и эволюционные процессы переплетены самым тес¬ 
ным образом. В противоположность этому мертвый органиче¬ 
ский материал не оставляет потомства и потому не может ни 
эволюционировать, ни приумножаться. Тем не менее этот мате¬ 
риал в ходе разложения вовлечен в сложные взаимодействия, 
и процессы, включающие конкуренцию, паразитизм, хищниче¬ 
ство и мутуализм, — все основные экологические явления (кро¬ 
ме фотосинтеза) в миниатюре. Детритофагия, т. е. потребление 
мертвого органического материала, обсуждается в гл. 11. 
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В гл. 12, озаглавленной «Паразитизм и болезни» обсужда¬ 
ется вопрос, которому редко отводится целая глава в учебни¬ 
ках экологии, хотя более половины обитающих на Земле ви¬ 
дов— паразиты. Четко очертить понятие «паразитизм» доволь¬ 
но трудно, особенно когда требуется отделить его от понятия 
«хищничество». Тем не менее если хищник обычно использует 
в пищу много жертв, поедая их целиком или частично, то пара¬ 
зит, как правило, питается за счет одного или очень немногих 
хозяев и, подобно многим консументам с пастбищным типом 
питания, если и убивает своего хозяина, то редко делает это 
сразу. Насекомых-паразитоидов, например таких, как наездни¬ 
ки из сем. ІсЬпештюпісІае, развивающихся (часто поодиночке) 
в теле хозяев и убивающих их, нельзя с уверенностью отнести 
ни к хищникам, ни к паразитам. Мы рассматриваем их вместе 
с хищниками в гл. 8—10. 

И наконец, в гл. 13 речь пойдет о мутуалистических отно¬ 
шениях между особями разных видов. При таких взаимодейст¬ 
виях выгоду получают оба организма. Экологические аспекты 
мутуализма не привлекали должного внимания и, в учебни¬ 
ках им (так же как и паразитизму) редко уделялась целая гла¬ 
ва. Тем не менее на мутуалистов приходится значительная 
часть массы живого вещества в биосфере. 

Взаимодействия между организмами часто обозначают с по¬ 
мощью простого кода, в котором каждый' из пары взаимодейст¬ 
вующих организмов представлен знаком «4-», «—» или «0» в 
зависимости от влияния, оказываемого на него другим организ¬ 
мом. В соответствии с этим отношения «хищник—жертва» 
(включая взаимодействия между животными и растениями), 
в результате которых хищник получает пользу, а жертва несет 
урон, обозначаются «4—»; также обозначаются отношения 
между паразитом и хозяином. Очевидно, что мутуализм мы 
обозначим «-{--{-», а отношения между организмами, которые 
никак не взаимодействуют друг с другом, — «00». В последнем 
случае иногда употребляют термин «нейтрализм». Детритофа- 
гию следует обозначить «4-0», так как потребитель извлекает в 
этом случае выгоду, а для объекта питания, которым является 
мертвый органический материал, результат процесса безразли¬ 
чен. В общем случае взаимодействия типа «4-0» называют 
«комменсализм», но, как это ни удивительно, если речь идет о 
детритофагах, то это понятие обычно не употребляется. Ис¬ 
пользуют его в случаях, связанных с паразитизмом, когда один 
организм («хозяин») служит источником нищи или убежищем 
для другого организма, но при этом хозяин не испытывает за¬ 
метных вредных последствий. Конкуренцию часто представля¬ 
ют как взаимодействие, приносящее обоюдный вред и обозна¬ 
чают «-», но далее в гл. 6 и 7 мы увидим, что подчас невоз¬ 
можно выяснить, испытывают ли оба организма взаимный 
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ущерб. Такие ассимметричные взаимодействия, которые в об¬ 
щем виде могут быть обозначены кодом «—О», обычно называ¬ 
ют «аменсализм». Строго говоря, аменсализмом можно считать 
те случаи, когда один организм осуществляет вредное воздей¬ 
ствие (например, выделяет токсин) независимо от того, присут¬ 
ствует потенциально угнетаемый организм или нет. 

Восемь глав, составляющих эту часть книги, довольно раз¬ 
личны по стилю. Эти различия отражают некоторые действи¬ 
тельно существующие различия в подходах, характерных для 
отдельных областей экологии. При изучении паразитизма и му¬ 
туализма наблюдается стремление к углубленному анализу 
сложных взаимоотношений между организмами и сравнительно 
мало внимания уделяется роли этих явлений в сообществе, ча¬ 
стью которого являются взаимодействующие организмы. Так, 
мы многое знаем об экологии клубеньковых азотфиксирующих 
бактерий, связанных с бобовыми растениями, но нам гораздо 
меньше известно о роли имеющих клубеньки бобовых в естест¬ 
венных растительных сообществах. Мы также хорошо знакомы 
с экологией паразитических червей, населяющих кишечник, но 
нам мало что известно о том, как зараженность этими парази¬ 
тами влияет на численность природных популяцией. Несколько 
по-другому обстоит дело с изучением межвидовой конкуренции. 
В этой области возникли очень сложные экспериментальные и 
теоретические подходы, но мы все еще чрезвычайно мало знаем 
о том, как часто происходит конкуренция в природе и сколь 
велика ее роль в естественных сообществах. Можно указать 
также на контраст между имеющим уже длительную историю 
математическим моделированием взаимодействий типа «хищ¬ 
ник— жертва» и лишь совсем недавним обращением специали¬ 
стов по моделированию к изучению мутуалистических отноше¬ 
ний. 

В силу подобных причин, а также из-за специфических ин¬ 
тересов большинства наиболее влиятельных исследователей эко¬ 
логия в целом развивается очень неравномерно. Существуют 
разделы, где имеется развитая теория, но отсутствует хорошая 
эмпирическая основа. В других случаях многочисленные факты 
остаются разрозненными из-за отсутствия теории, способной 
связать их друг с другом. Короче говоря, подобно любой другой 
науке, экология представляет собой область знаний, изобилу¬ 
ющую брешами и «белыми пятнами». 



Глава 6 


Внутривидовая конкуренция 


6.1. Введение: сущность внутривидовой конкуренции 

Определение конкуренции. — Гипотетический пример. 

Организмы растут, размножаются, гибнут и мигрируют 
(гл. 4 и 5). Они подвержены влиянию условий среды, в которой 
живут (гл. 2), и ресурсов, которые потребляют (гл. 3). Не су¬ 
ществует животного или растения, живущего в полной изоля¬ 
ции. Любой организм по крайней мере часть своей жизни вхо¬ 
дит в состав популяции, состоящей из особей того же вида. 

Особи одного вида имеют сходные потребности, удовлетво¬ 
рение которых обеспечивает их выживание, рост и размноже¬ 
ние. Однако их суммарные потребности в каком-либо ресурсе 
могут в данный момент превышать его запас. В таком случае 
особи конкурируют за ресурс, и естественно, что некоторая 
часть их этого ресурса лишается. В данной главе рассматрива¬ 
ется природа внутривидовой конкуренции и ее последствия для 
конкурирующих особей. Однако сначала следует привести рабо¬ 
чее определение: «конкуренция — это такое взаимодействие 
между особями, которое вызвано сходными потребностями в 
ограниченном ресурсе и которое приводит к снижению выжи¬ 
ваемости, скорости роста и (или) размножения конкурирующих 
особей». Теперь мы можем рассмотреть конкуренцию более 
подробно. 

Рассмотрим для начала простое гипотетическое сообщество: 
процветающую популяцию кузнечиков (все одного вида), пита¬ 
ющихся травой (также одного вида). Чтобы выжить, кузнечи¬ 
ки должны поедать траву, которая обеспечивает им поставку 
энергии и веществ, необходимых для построения тканей тела. 
Однако, разыскивая и потребляя пищу, они расходуют энергию 
и подвергают себя риску быть съеденными. Каждый кузнечик 
будет часто попадать в такое место, где до этого был стебелек 
травы, но другой кузнечик его съел. Всякий раз в таком случае, 
кузнечик должен искать другое место; при этом он тратит боль¬ 
ше энергии и будет рисковать в большей степени, чем если бы 
он перед этим нашел корм. И чем больше кузнечиков конку¬ 
рируют за пищу, тем чаще это будет происходить. Помимо то¬ 
го что возросшие энергетические затраты, повысившаяся веро¬ 
ятность гибели и понизившаяся скорость потребления пищи, 
действуя совместно, могут уменьшить шансы кузнечика вы- 
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жить, возрастание энергетических затрат при снизившемся ра¬ 
ционе оставляет меньше доступной энергии для развития и 
размножения. Таким образом, поскольку вклад кузнечика в 
следующее поколение определяется выживаемостью и успехом 
размножения, чем больше особей одного и того же вида кон¬ 
курирует с ним за пищу, тем меньшим будет этот вклад. 

Что касается растения, то вклад индивидуального генотипа 
в следующее поколение будет зависеть от числа его потомков, 
которые сами со временем разовьются в размножающиеся рас¬ 
тения. Отдельный проросток в плодородной почве с большой 
вероятностью доживет до репродуктивной зрелости и вследст¬ 
вие интенсивного модулярного роста даст многочисленное по¬ 
томство. Но проросток, окруженный густой порослью, которая 
затеняет его листьями и истощает почву корнями, будет иметь 
мало шансов на выживание, и даже если он не погибнет, то 
почти наверное будет мелким, неразвитым и даст мало семян. 
Поэтому повышение плотности популяции уменьшает вклад 
каждой особи в следующее поколение. 

6.2. Общие признаки внутривидовой конкуренции 

Конечный эффект — влияние на плодовитость ц выживае¬ 
мость. — Конкуренция за ограниченные ресурсы. — Эксплуата¬ 
ционная конкуренция и интерференционная конкуренция. — Не¬ 
симметричные конкурентные взаимодействия. — Конкуренция 
может увеличить приспособленность. — Зависимость результатов 
внутривидовой конкуренции от плотности. 

Очевидно, что в обоих рассмотренных случаях внутривидо¬ 
вой конкуренции существует ряд общих черт. Во-первых, конеч¬ 
ным результатом конкуренции является уменьшение вклада в 
следующее поколение, т. е. уменьшение по сравнению с тем 
вкладом, который мог быть сделан в отсутствие конкурентов. 
Внутривидовая конкуренция приводит к снижению скорости 
потребления ресурса в расчете на одну особь, возможно, пони¬ 
жает скорости индивидуального роста или развития или приво¬ 
дит к уменьшению количества запасных веществ. Все это в 
свою очередь снижает выживаемость и (или) уменьшает плодо¬ 
витость. Как было показано в гл. 4, выживаемость и плодови¬ 
тость вместе определяют успех размножения особи. 

Во-вторых, при внутривидовой конкуренции ресурс, за ко¬ 
торый особи конкурируют, должен быть ограниченным. Кисло¬ 
род, например, хотя и совершенно необходим для жизнедея¬ 
тельности, не является таким ресурсом, за который кузнечики 
или травянистые растения конкурируют; этот ресурс возобнов¬ 
ляется гораздо быстрее, чем поглощается даже самыми плот¬ 
ными популяциями. Конкуренция за свет, пищу, пространство 
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или любой другой ресурс существует также только в том слу¬ 
чае, если их запасы ограниченны. 

Во многих случаях конкурирующие особи непосредственно 
не взаимодействуют друг с другом, но реагируют на снижение 
уровня ресурса из-за присутствия и жизнедеятельности других 
особей. Так, на кузнечиков, конкурирующих ?а пищу, другие 
кузнечики влияют не прямо, а через уменьшение количества 
пищи и возросшую трудность найти доброкачественную пищу 
из оставленной конкурентами. Сходным образом на травянис¬ 
тые растения при конкуренции неблагоприятно влияет присут¬ 
ствие ближайших соседей, потому что зона, из которой это 
растение получает ресурсы (свет, вода, питательные вещества), 
перекрывается «зонами изъятия ресурса» соседних растений. 
Во всех рассмотренных случаях конкуренцию называют экс¬ 
плуатационной, поскольку каждая особь получает то количест¬ 
во ресурса, которое осталось после изъятия этого ресурса кон¬ 
курентами. 

Однако, во многих других случаях конкуренция принимает 
иную форму, известную под названием интерференционной. Эта 
форма конкуренции предполагает непосредственное взаимодей¬ 
ствие особей друг с другом, так что одна из них действительно 
препятствует тому, чтобы другая заняла часть местообитания 
и использовала имеющиеся там ресурсы. Интерференционная 
конкуренция (или интерференция) встречается, например, среди 
подвижных животных, которые охраняют свою территорию 
(более детально этот вопрос будет обсуждаться в разд. 6.1 1 ): 
в результате сама территория принимает статус ресурса. Ин¬ 
терференционная конкуренция встречается также среди при¬ 
крепленных организмов. Например, присутствие на камне мор¬ 
ского желудя мешает другой особи этого вида занять то же 
самое место, хотя оба они могут в избытке быть обеспечены 
там пищей. В природе интерференция очень широко распрост¬ 
ранена среди прикрепленных животных и растений, которые 
населяют скалистые берега: это часто выражается в том, что 
одна особь обгоняет другую в росте. В таких ситуациях резуль¬ 
таты конкуренции становятся отчетливыми, тогда как во многих 
случаях эксплуатационной конкуренции они выражены гораздо 
слабее. На самом деле интерференция почти всегда сопровож¬ 
дается элементом эксплуатации, хотя, конечно, существует мно¬ 
го случаев эксплуатационной конкуренции без интерференции. 

В-третьих, характерной чертой внутривидовой конкуренции 
считается то, что конкурирующие особи по существу равноцен¬ 
ны, но на самом деле это далеко не так. Сам факт отнесения 
этих особей к «одному виду» означает, что многие их сущест¬ 
венные характеристики сходны, и можно ожидать, что они ис¬ 
пользуют одинаковые ресурсы и во многом одинаково реагируют 
на условия среды. Однако мы должны с осторожностью отно- 
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•ситься к представлению о том, что результаты взаимодействий 
между конкурирующими особями одинаковы. Существует много 
примеров, когда во внутривидовой конкуренции наблюдается 
хорошо выраженная асимметричность: сильный ранний пророс¬ 
ток будет, вероятно, затенять низкорослый экземпляр, появив¬ 
шийся позднее, а более взрослая и крупная мшанка в прибреж¬ 
ном биотопе будет, вероятно, «перерастать» (или, точнее, 
•обрастать) более молодую и мелкую колонию. Кроме того, 
причиной несимметричных конкурентных взаимодействий могут 
быть и наследуемые различия между особями. Например, гене¬ 
тически высокорослый злак будет, как правило, затенять и 
подавлять генетически низкорослое растение того же вида. 
Следовательно, мы не можем утверждать, что конкурирующие 
особи одного и того же вида полностью равноценны. Мы можем 
говорить лишь о том, что особи одного вида с большей вероят¬ 
ностью, чем представители разных видов, нуждаются в одина¬ 
ковых ресурсах и что особи одного вида с большей вероятностью 
одинаково реагируют на присутствие друг друга. 

Неравноценность конкурентов означает, что конечный ре¬ 
зультат конкуренции далеко не одинаков для разных особей. 
Слабые конкуренты могут внести лишь небольшой вклад в 
своих потомков или же вовсе не оставить потомства. Вклад 
сильных конкурентов в потомство может остаться практически 
неизменным. На самом деле при наличии интенсивной конку¬ 
ренции сильный конкурент может фактически внести относи¬ 
тельно больший вклад в следующее поколение, чем при полном 
отсутствии конкуренции (т. е. если самец или самка продолжа¬ 
ют размножаться тогда, когда все другие вокруг перестают). 
Другими словами, хотя конечным результатом конкуренции и 
является уменьшение числа потомков, это не всегда означает 
снижение индивидуальной приспособленности (т. е. относитель¬ 
ного вклада), особенно для самых сильных конкурентов. Сле¬ 
довательно, было бы неправильно говорить о том, что конку¬ 
ренция «вредно влияет» на всех конкурирующих особей (\Ѵа11, 
Ве§оп, 1985). 

Наконец, четвертой характерной чертой внутривидовой кон¬ 
куренции является то, что ее возможное влияние на любую 
особь тем сильнее, чем большее число конкурентов взаимодей¬ 
ствует. Поэтому, результаты внутривидовой конкуренции сле¬ 
дует считать зависимыми от плотности. Для того чтобы лучше 
понять внутривидовую конкуренцию сначала следует рассмот¬ 
реть влияние плотности популяции на отдельных особей, в част¬ 
ности на их гибель, рождение и рост. 
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Рнс. 6.1. Зависимая от плотности смертность в популяции малого мучного хру¬ 
щака ТгіЬоІіит соп'іизит. А. Влияние плотности на смертность. Б. Влияние 
плотности на число погибших особей. В. Влияние плотности на число выжив¬ 
ших особей. На участке 1 смертность не зависит от плотности; на участке 2 
смертность не полностью компенсирует возрастание плотности; на участке 3 
имеет место «сверхкомпенсация». (По Веііоѵѵз, 1981.) (По оси абсцисс во всех 
случаях отложено исходное число яиц.) 

6.3. Внутривидовая конкуренция и зависимые 
от плотности смертность и плодовитость 

Смертность, независимая от плотности .— «Неполная компенса¬ 
ция ».— «Сверхкомпенсация ».— Точная компенсация .— Пример 
из царства растений .— Внутривидовая конкуренция и плодови¬ 
тость .— Плотность и скученность. 

На рис. 6.1 показана кривая смертности мучного хрущака 
( ТгіЬоІіит соп^изит), когорты которого выращивались при 
различных значениях плотности (Ве11о\ѵз, 1981). Для этого 
известное число яиц помещали в стеклянные пробирки, содер¬ 
жавшие по 0,5 г смеси муки и дрожжей; затем в каждой про¬ 
бирке подсчитывали число жуков, доживших до взрослого 
состояния. Эти данные были представлены в трех разных фор¬ 
мах, дополняющих друг друга, и в каждом случае на кривой 
были выделены три участка. Рис. 6.1, Л иллюстрирует влияние 
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плотности на удельную смертность, т. е. на долю особей, погиб¬ 
ших в ходе развития от яйца до взрослого состояния, или же 
на шанс (вероятность) гибели отдельной особи. Кривая на 
рис. 6.1,5 описывает зависимость от плотности абсолютного 
числа особей, не доживших до взрослого состояния. (Очевидно, 
что с ростом плотности, число особей, которые имеют шанс по¬ 
гибнуть, также возрастает. Поэтому не удивительно, что абсо¬ 
лютное число погибших особей с ростом плотности увеличива¬ 
ется.) Наконец, на рис. 6.1, В показано влияние плотности на 
число выживших жуков. (И снова, по мере того как плотность 
увеличивается, возрастает число особей, которым «предоставля¬ 
ется» шанс выжить.) 

В пределах участка 1 (соответствующего низкой численно¬ 
сти) на кривой (рис. 6.1., А) при увеличении плотности смерт¬ 
ность оставалась постоянной. Количество как погибших, так и 
выживших особей возрастало (рис. 6.1,5 и В), но доля погиб¬ 
ших оставалась неизменной, что соответствует прямолинейному 
отрезку на участке 1 рис. 6.1,5 и В. Смертность на этом участ¬ 
ке кривой не зависела от плотности, и, следовательно, при та¬ 
ких значениях плотности между жуками, по-видимому, внутри¬ 
видовой конкуренции не было. Отдельные особи гибли, но на 
вероятность дожить до взрослого состояния плотность не влия¬ 
ла. Такая независимая от плотности гибель происходит в попу¬ 
ляции при любых значениях плотности и представляет собой 
фоновый уровень, который любая зависимая от плотности 
смертность будет превышать. 

На участке 2 явно выражены зависимые от плотности ре¬ 
зультаты внутривидовой конкуренции. Число погибших особей 
с ростом плотности продолжает увеличиваться, но это увеличе¬ 
ние происходит гораздо быстрее, чем на участке 1 (рис. 6.1,5). 
Число выживших особей также продолжает увеличиваться, но 
значительно медленнее, чем на участке 1 (рис. 6.1,5). Причина 
этих изменений в том, что смертность с увеличением плотности 
возросла (рис. 6.1, Л), т. е. имела место зависимая от плотности 
гибель особей. Однако, хотя вероятность гибели на участке 2 и 
возросла, это произошло не так быстро, как увеличение плот¬ 
ности. В пределах заданного диапазона увеличение плотности 
яиц по-прежнему вызывало рост численности взрослых особей. 
Смертность возрастала, но недостаточно быстро, чтобы компен¬ 
сировать увеличение плотности («неполная компенсация»). 

На участке 3 рассматриваемой кривой отражена еще более 
интенсивная внутривидовая конкуренция. Влияние возрастаю¬ 
щей смертности превосходит эффект любого увеличения плот¬ 
ности («сверхкомпенсация»), т. е. повышение исходной числен¬ 
ности яиц приводит к еще большему пропорциональному (отно¬ 
сительно начальной плотности) возрастанию смертности. Таким 
образом, в этом диапазоне плотности при большей исходной 
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Рис. 6.2. Зависимая от плотности смертность мальков форели. При высокой 
плотности популяции увеличение смертности точно компенсирует возрастание 
плотности, результатом чего является постоянная численность выживающих 
особей. (Из Наззеі, 1976, по Ье Сгеп, 1973.) 

плотности яиц меньшее число особей доживает до взрослой ста¬ 
дии. В самом деле, если диапазон значений плотности расши¬ 
рить, то в некоторых пробирках совсем не будет обнаруживать¬ 
ся живых особей: развивающиеся жуки будут поедать всю до¬ 
ступную пищу, прежде чем любой из них достигнет взрослой 
стадии. Но независимо от того, сколь сильно выражено влияние 
смертности, важно, что при соответствующих величинах плот¬ 
ности внутривидовая конкуренция может приводить к зависи¬ 
мой от плотности смертности, а это означает увеличение смерт¬ 
ности с ростом численности популяции. 

Несколько иная ситуация показана на рис. 6.2, который 
иллюстрирует влияние плотности популяции на смертность мо¬ 
лоди форели (Ье Сгеп, 1973). Ни одно из испытанных значений 
плотности не было достаточно низким для того, чтобы полно¬ 
стью устранить внутривидовую конкуренцию; даже при самых 
низких значениях наблюдалась зависимая от плотности смерт¬ 
ность, которая, однако, не компенсировала эффекта увеличения 
плотности. При более высоких величинах плотности смертность 
никогда не превышала создаваемое увеличение численности по¬ 
пуляции, а в точности его компенсировала : всякое возрастание 
числа мальков сопровождалось соответствующим повышением 
смертности. Таким образом, численность выживших рыб дости¬ 
гала постоянного уровня и удерживалась на нем независимо от 
начальной плотности. 

Другой прихмер, иллюстрирующий смертность среди соевых 
бобов, представлен на рис. 6.3. Через 22 сут после посева почти 
все семена дали всходы; гибели растений практически не на¬ 
блюдалось и зависимая от плотности смертность безусловно 
отсутствовала. Однако, через 39 сут зависимая от плотности 
смертность уже была выражена, хотя и не приводила к сниже- 
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Рис. 6.3. Зависимая от плотности смертность в посевах сои (Сіусіпе 5о/а). Че¬ 
рез 61 и 93 сут возрастающая смертность превышает эффект увеличения плот¬ 
ности посева и число выживших растений снижается. (По Уосіа еі аі., 1963.) 

нию конечной численности растений при высокой плотности 
посадки. Через 61 и 93 сут эффект смертности при высоких зна¬ 
чениях плотности посадки был настолько велик, что вызывал 
значительное снижение численности растений — чем больше вы¬ 
саживали, тем меньше растений в результате выживало. 

Кривая зависимой от плотности плодовитости, показываю¬ 
щая влияние внутривидовой конкуренции, является до извест¬ 
ной степени зеркальным отражением кривой смертности, зави¬ 
симой от плотности (рис. 6.4). В этом случае удельная (в рас¬ 
чете на одну самку) рождаемость падает по мере того, как 
усиливается внутривидовая конкуренция. При самых низких 
значениях плотности рождаемость от нее не зависит (рис. 6.4, Л 
и Б), но с ростом плотности и возникновением внутривидовой 
конкуренции рождаемость снижается, причем вначале так, что 
не компенсирует этот рост (рис. 6.4, Л, Б и В), затем снижение 
рождаемости строго компенсируется (рис. 6.4, В), а при более 
высоких плотностях становится столь низкой, что численность 
популяции начинает падать (рис. 6.4, Л). 

Зависимость от плотности и внутривидовая конкуренция 
тесно связаны друг с другом. Всякий раз, когда возникает 
внутривидовая конкуренция, ее влияние на выживаемость, пло¬ 
довитость или численность потомства зависит от плотности. 
Однако, как будет видно из последующих глав, кроме внутри¬ 
видовой конкуренции существуют и другие процессы, также за¬ 
висящие от плотности. 

Конечно, интенсивность внутривидовой конкуренции, кото¬ 
рую испытывает отдельная особь, на самом деле не определя¬ 
ется плотностью популяции в целом. Скорее она зависит от 
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того, насколько данная особь вытесняется и подавляется бли¬ 
жайшими соседями. Особенно отчетливо это выражено среди 
растений и других прикрепленных организмов. По мере возрас¬ 
тания плотности будет устанавливаться характерный уровень 
скученности. Однако если плотность в пределах популяции из¬ 
меняется, то многие особи окажутся в условиях скученности, 
существенно отличающихся от характерного уровня. На самом 
деле то же самое, хотя и в меньшей степени, справедливо и для 
подвижных организмов; разные особи сталкиваются и взаимо¬ 
действуют с разным числом конкурентов. Плотность, таким об¬ 
разом, является абстрактным понятием, применимым к популя¬ 
ции в целом, но не обязательно относится к каждой особи этой 
популяции. Часто, но не всегда плотность — наиболее удобный 
показатель для выражения степени скученности организмов. 

6.4. Внутривидовая конкуренция и регуляция 
численности популяции 

Конкуренция может привести к устойчивому равновесию .— При¬ 
родные популяции нельзя охарактеризовать с помощью только 
одного параметра, такого, как предельная плотность насыще¬ 
ния .— Наибольшая скорость роста популяции наблюдается при 
промежуточных значениях плотности. Рост численности популя¬ 
ции при низкой плотности следует 5-образной кривой. 

Несмотря на различия, в приведенных выше примерах явно 
существуют типичные кривые, характеризующие влияние внут¬ 
ривидовой конкуренции на смертность (рис. 6.1—6.3) и рождае¬ 
мость (рис. 6.4). В обобщенном виде эти зависимости представ¬ 
лены на рис. 6.5 и 6.7. 

Рис. 6.5 еще раз иллюстрирует то, что с увеличением плот¬ 
ности удельная рождаемость со временем снижается, а удель¬ 
ная смертность возрастает. Очевидно, должна существовать и 
такая плотность, при которой характеризующие эти изменения 
кривые пересекаются. При более низких значениях плотности 
рождаемость превосходит смертность и популяция растет; при 
более высоких — смертность превышает рождаемость и числен¬ 
ность популяции снижается. При плотности, соответствующей 
точке пересечения кривых, рождаемость и смертность уравно¬ 
вешены и численность популяции не меняется. Такая плотность 
отвечает состоянию устойчивого равновесия, вблизи которого 
все другие значения плотности будут стремиться приблизиться 
к ней. Другими словами, внутривидовая конкуренция, влияя на 
рождаемость и смертность, регулирует популяцию, поддерживая 
ее плотность на стабильном уровне, при котором рождаемость 
уравновешена смертностью. Такую плотность называют пре¬ 
дельной плотностью насыщения и обычно обозначают символом 
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Рис. 6.4. Зависимая от плотности плодовитость. А. В популяции длиннорогого 
скота по мере роста плотности плодовитость сначала от иее не зависит, а при 
высоких значениях плотности наблюдается «сверхкомпенсация». (Ро\ѵІег, 1981.) 
Б. У однолетнего растения Ѵиіріа / азсісиіаіа , произрастающего на песчаных 
дюнах, при низких значениях плотности плодовитость от иее не зависит, 
с увеличением плотности наблюдается неполная компенсация. (Из \Ѵаікіпзоп, 
ІЭаѵу, 1985, по Шаікіпзоп, Нагрег, 1978.) В. У моллюска Мизсиііит зесигіз 
с увеличением плотности происходит переход от неполной до почти компен¬ 
сирующей зависимости от плотности. (Маскіе еі аі., 1978.) 


К (рис. 6.5). Это название дано потому, что оно характеризует 
тот размер популяции, который имеющиеся ресурсы среды мо¬ 
гут только поддерживать («переносить») без тенденции к уве¬ 
личению или уменьшению. 

Однако если гипотетические популяции, подобные тем, кото¬ 
рые схематически представлены на рис. 6.5, могут быть охарак¬ 
теризованы просто с помощью предельной плотности насыще¬ 
ния, то любую природную популяцию нельзя охарактеризовать 
только с помощью этого параметра. Объясняется это многими 
причинами и, в частности, тем, что условия среды подвержены 
непредсказуемым комбинациям; тем, что на особей влияют мно¬ 
гочисленные факторы, и внутривидовая конкуренция — лишь 
один из них; и наконец, тем, что ресурсы среды не только влия¬ 
ют на плотность популяции, но и сами зависят от плотности. 
Таким образом, внутривидовая конкуренция не удерживает 
естественные популяции на предсказуемом и неизменном уров- 
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Рис. 6.5. Зависимые от плотности рождаемость и смертность обусловливают 
регуляцию численности популяции. Если оба (Л) или один из параметров (Б 
и В) зависят от плотности, то кривые пересекаются. Плотность, при которой 
происходит пересечение, называется предельной плотностью насыщения (К). 
При плотности ниже К популяция растет, при плотности выше К — умень¬ 
шается; при плотности, равной К , наблюдается устойчивое равновесие. На 
рисунке дана лишь самая общая схема 

не, соответствующем предельной плотности насыщения. Конку¬ 
ренция может действовать в широком диапазоне начальных 
значений плотности и может приводить их к гораздо более 
узкому диапазону конечных значений, определяя, таким обра¬ 
зом, тенденцию к поддержанию плотности в определенных пре¬ 
делах. Именно в этом смысле обычно считается, что внутриви¬ 
довая конкуренция может регулировать численность популяции. 
Например, на рис. 6.6, Л показаны сезонные и многолетние 
колебания численности популяции кумжи, Заіто ігиііа (ЕШоП, 
1984), а на рис. 6.6,5 — сходные колебания в популяции кобыл¬ 
ки СкогШрриз Ьгиппеиз (ШсЬагбз, \Ѵа1оК, 1954). В этих при¬ 
мерах нет простых величин предельной плотности насыщения, 
но ясно прослеживается тенденция к относительному постоян¬ 
ству «конечной» для каждого года плотности («численность в 
конце лета» в первом случае, «взрослые особи» — во втором), 
несмотря на значительные колебания плотности в пределах 
каждого года и очевидную возможность увеличения численно¬ 
сти, которая прослеживается в обеих популяциях. 

В самом деле, представление об устойчивой плотности, ко¬ 
торая устанавливается вблизи точки предельной плотности на¬ 
сыщения, даже в упрощенных популяциях применимо только в 
тех случаях, когда зависимость от плотности выражена не слиш¬ 
ком сильно. Там, где существует очень сильная зависимость от 
плотности, могут возникать циклические или даже случайные 
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Рис. 6.6. Примеры регуляции численности популяции. А. Кумжа ( Заіто ігиііа) 
в р. Лейк-Дистрикт (Англия). Треугольники — численность популяции в на¬ 
чале лета, включая личинок, кружки — численность в конце лета. Обратите 
внимание на различие осей ординат (по ЕІІіоІІ, 1984). Б. Кобылка СНогіНірриз 
Ьгиппеиз в Южной Англии. Черные кружки — яйца; крестики — нимфы; белые 
кружки — взрослые особи (масштаб логарифмический). (По ЩсЬага, \ѴаІоЧ, 
1954). В этих примерах нельзя точно оценить предельную плотность насыще¬ 
ния, но «конечные» плотности («конец лета» и «взрослые особи») от года к го¬ 
ду остаются относительно постоянными, несмотря на большие колебания чис¬ 
ленности в пределах года 

изменения численности популяции. В дальнейшем (разд. 6.8) 
мы вернемся к этому вопросу. 

Другой вариант общей схемы внутривидовой конкуренции 
показан на рис. 6.7, А, где по вертикали отложены значения 
численности, а не скорости. Разность между двумя кривыми 
(число рожденных минус число погибших) представляет собой 
число особей, которые пополняют популяцию на соответствую¬ 
щей стадии. Эта разность, следовательно, является чистой ско¬ 
ростью пополнения популяции: число особей, на которое изме¬ 
няется численность популяции в течение какой-либо стадии 
развития или за какой-либо промежуток времени. Как показы¬ 
вают кривые рождаемости и смертности, пополнение популяции 
невелико при самых низких значениях плотносіи, возрастает по 
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Время 


Рис. 6.7. Некоторые общие аспекты внутривидовой конкуренции. А. Зависимые 
от плотности изменения числа погибших и родившихся особей в популяции: 
чистое пополнение представляет собой разность между числом родившихся 
и погибших особей. Б. Зависимое от плотности влияние внутривидовой кон¬ 
куренции на чистое пополнение: «п-образная» кривая с одним максимумом. 
о. Рост численности популяции в соответствии с закономерностями, показан¬ 
ными на Л и Б: «5-образный» или сигмоидный рост, при котором численность 
достигает предельной плотности насыщения 

мере ее увеличения, снова снижается при достижении предель¬ 
ной плотности насыщения и становится отрицательным (смерт¬ 
ность превышает рождаемость), когда начальная плотность 
превышает К (рис. 6.7, Я). Таким образом, общее пополнение 
популяции невелико в тех случаях, когда размножаются лишь 
немногие особи и когда наблюдается интенсивная внутривидо¬ 
вая конкуренция. Скорость пополнения достигает максимума, 
т. е. численность популяции растет быстрее всего, при некоторой 
промежуточной плотности. 

Конкретный вид связи между чистой скоростью пополнения 
популяции и ее плотностью меняется в зависимости от особенно¬ 
стей биологии рассматриваемого вида (например, фазаны, мухи 
и киты на рис. 6.8). Кроме того, поскольку скорость пополнения 
зависит от множества факторов, все эмпирические точки нико¬ 
гда не ложатся точно на какую-либо определенную кривую. 
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Рис. 6.8. Примеры колоколообразных 
кривых пополнения, проведенных на 
глаз в соответствии с данными, по¬ 
казанными точками. А. Обыкновен¬ 
ный фазан на о. Протекши-Айленд 
после его интродукции в 1937 г. (Из 
Еіпагзеп, 1945.) Б. Эксперименталь¬ 
ная популяция плодовой мѵхи Бго- 
зорЫІа теІапо§азіег. (Из Реагі, 
1927.) В. Оценки численности популя¬ 
ции антарктического финвала. (По 
АИеп, 1972.) 


плотности насыщения, возмож¬ 
ной в данных условиях (рис. 6.7,Б, точка а). Поскольку по¬ 
пуляция невелика, за один временной интервал она увеличит 
свою численность незначительно (рис. 6.7, В) и достигнет толь¬ 
ко точки б (рис. 6.7,Б). В следующий временной интервал, од¬ 
нако, когда популяция увеличила свою численность, она будет 
расти быстрее (к точке в ) и еще быстрее в следующий (к точ- 
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Рис. 6.9. Эмпирические 5-об¬ 
разные кривые популяцион¬ 
ного роста. А. Жук Якіго- 
регІНа (іотіпіса в 10-грам¬ 
мовой порции пшеничных 
зерен, пополняемой каждую 
неделю. (СготЬіе, 1945.) 
Б. Водоросль СМогеІІа в 
культуре. (Реагзаіі, Вепегу, 
1940.) 



ке г). Этот процесс продолжается до тех пор, пека популяция 
в своем развитии не минует положение максимума на кривой 
скорости пополнения (рис. 6.7, Б). После этого численность по¬ 
пуляции растет с понижающейся в каждом последующем ин¬ 
тервале скоростью (точки ж, з, и, к) до тех пор, пока популяция 
не достигнет предельной плотности насыщения (/С) и не пре¬ 
кратит рост полностью. Следовательно, можно ожидать, что увели¬ 
чение плотности популяции от низкой до предельной описывает¬ 
ся «5-образной» или «сигмоидной» кривой. Такая форма кривой 
является следствием колоколообразной кривой скорости пополне¬ 
ния, в свою очередь зависящей от внутривидовой конкуренции. 

Безусловно, картина, изображенная на рис. 6.7, В, как и 
остальные зависимости на рис. 6.7, является значительным 
упрощением, грубой схематизацией. Кроме всего прочего, пред¬ 
полагается, что изменение численности популяции определяется 
только внутривидовой конкуренцией. Тем не менее нечто похо¬ 
жее на сигмоидный рост популяции может наблюдаться во мно¬ 
гих природных и экспериментальных ситуациях (рис. 6.9). 
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Внутривидовая конкуренция ведет к зависимому от плотно¬ 
сти увеличению смертности или к зависимому от плотности 
снижению рождаемости; эти процессы могут слабо влиять (не¬ 
полная компенсация), приводить к значительному снижению 
(сверхкомпенсация) или уравновешивать (точная компенсация) 
изменение плотности. Таким образом, внутривидовая конкурен¬ 
ция имеет тенденцию регулировать численность популяции; при 
этом чистая скорость роста популяции достигает наибольшего 
значения при промежуточных величинах плотности ниже пре¬ 
дельной плотности насыщения; в результате кривая популяци¬ 
онного роста приобретает сигмоидную форму. Однако если в 
одних случаях (например, конкуренция на основе более быст¬ 
рого роста среди прикрепленных организмов на скалистом по¬ 
бережье) такая внутривидовая конкуренция отчетливо выраже¬ 
на, то в других обнаружить ее чрезвычайно трудно. На организ¬ 
мы влияют не только конкуренты того же вида, но также 
хищники, паразиты и жертвы, конкуренты других видов и мно¬ 
гие физические и химические факторы среды. Любой из них 
может перевешивать или мешать выявлению эффектов внутри¬ 
видовой конкуренции. Кроме того, влияние этих факторов на 
некоторой стадии развития может понижать плотность до го¬ 
раздо более низкого уровня, чем предельная плотность насыще¬ 
ния для всех последующих стадий. И тем не менее внутривидо¬ 
вая конкуренция, вероятно, влияет на популяцию большинства 
организмов, по меньшей мере в течение хотя бы одной из стадий 
их жизненного цикла. 

6.5. Внутривидовая конкуренция 
и зависимый от плотности рост 

Влияние конкуренции на рост и развитие унитарных организ¬ 
мов. — Модулярные организмы: закон постоянства конечного 
урожая .— Влияние конкуренции на рост и развитие модулярных 
организмов .— Конкуренция как регулятор численности .— Кон¬ 
куренция по-разному влияет на рост и развитие различных час¬ 
тей растения. 

Итак, внутривидовая конкуренция может оказывать сильное 
воздействие на численность особей в популяции; но столь же 
сильное воздействие она может оказывать и на самих особей. 
В популяциях обособленных организмов внутривидовая конку¬ 
ренция обычно влияет на скорость роста и развития. Это обя¬ 
зательно приводит к зависимым от плотности изменениям в со¬ 
ставе популяции. Например, на рис. 6.10, Л и Б показаны два 
случая, когда в результате внутривидовой конкуренции измени¬ 
лось размерное распределение в популяции. Это в свою очередь 
часто означает, что, хотя численность популяции под влиянием 
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Рис. 6.10. Влияние плотности на скорость роста и размеры. А. Зависимая от 
плотности скорость роста лягушки Капа іідгіпа. Цифры рядом с кривыми 
обозначают число особей в 2-литровом аквариуме. (По Оа$Ь, Ноіа, 1980.) 
Б. Уменьшение средних размеров (длина челюстной кости) с ростом плотно¬ 
сти популяции северного оленя. (По Зкодіапсі, 1983.) 


внутривидовой конкуренции регулируется только приблизитель¬ 
но, общая биомасса регулируется гораздо более точно. Сфор¬ 
мулированное положение проиллюстрировано на рис. 6.11, где 
приведены результаты изучения моллюска блюдечка ( Раіеііа 
сосНІеаг ) (ВгапсЬ, 1975). В популяциях с низкой плотностью 
моллюски были относительно крупными, а в популяциях с вы¬ 
сокой плотностью — относительно мелкими. Однако в целом 
общая биомасса сохранялась примерно одинаковой при всех 
значениях плотности, превышающих 400 особей на 1 м 2 . 

Такие эффекты особенно хорошо выражены у модулярных 
организмов. Одним из примеров может служить эксперимент, 
в котором семена клевера Тгі\оІіит зиЫеггапешп высевали при 
разной плотности (рис. 6.12, Л) (Оопаіб, 1951), По мере роста 
растений урожай (т. е. общая масса) на единицу площади уве¬ 
личивался и при первом сборе (через 62 сут) почти полностью 
определялся плотностью посадки семян. Однако через 181 сут 
урожай уже не зависел от плотности посадки и оставался по¬ 
стоянным в широком диапазоне значений начальной плотности. 
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Рис. 6.11. Внутривидовая конкуренция и рост в популяциях блюдечка Раіеііа 
сосЫеаг. А. С ростом плотности размеры особей уменьшаются, что приводит 
к поддержанию общей биомассы популяции на постоянном уровне. Б. В по- 
иуляциях с высокой плотностью много мелких и мало крупных особей; при 
низкой плотности популяция состоит из большого числа крупных и небольшо¬ 
го числа мелких особей. (По ВгапсЬ, 1975.) 

Такую зависимость действительно часто «открывали» экологи 
растений; она получила название «закон постоянства конечного 
урожая » (Кіга еі аі., 1953). Урожай остается постоянным в ши¬ 
роком диапазоне значений плотности, поскольку у растений 
наблюдается зависимое от плотности снижение скорости роста, 
в связи с чем размеры каждого растения уменьшаются. Кроме 
того, в подобных экспериментах уменьшение средней массы 
растения точно компенсирует увеличение плотности. 

Урожай представляет собой плотность ( сі ), умноженную на 
среднюю массу растения ( ю ). Таким образом, если величина 
урожая постоянна: 

то — 

а 1дш = 1 — 1 Л%сІ. 

Следовательно, когда урожай с единицы площади не зависит от 
плотности (урожай = с), график зависимости логарифма сред¬ 
ней массы от логарифма плотности должен иметь наклон, 
равный —1. 

Данные эксперимента по изучению влияния плотности по¬ 
садки на рост травянистого растения Ѵиіріа Іазсісиіаіа приве¬ 
дены на рис. 6.12,5; из рисунка видно, что наклон кривой со 
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Рис. 6.12. Закон «постоянства конечного урожая» растений при разной плот¬ 
ности посадки. Этот закон можно проиллюстрировать либо горизонтальной 
линией на графике зависимости общей биомассы от плотности посадки, либо 
прямой с наклоном — 1, связывающей логарифмы средней массы одного рас¬ 
тения и плотности посадки (см. текст). А. Клевер подземный ( Тгі\оІіит зиЬ- 
іеггапеит ) (Оопаісі, 1951). Б, В. Однолетнее растение Ѵиіріа Іавсісиіаіа, про¬ 
израстающее на песчаных дюнах. Слева показаны величины урожая при по¬ 
следовательных сборах; справа, кроме того, учтено влияние низкой (черные 
кружки), средней (наполовину закрашенные кружки) и высокой (белые круж¬ 
ки) концентрации азота в почве; вертикальными линиями показаны стандарт¬ 
ные отклонения, (^аікіпзоп, 1984.) 


временем увеличивается и действительно достигает значения 
—1. Обратите внимание, что в этом случае, как и в эксперимен¬ 
те с клевером, масса отдельных растений при первом сборе 
урожая снижалась только при очень высоких значениях плот¬ 
ности. По мере того как растения увеличивались в размерах, 
они взаимодействовали друг с другом при все более низкой 
плотности. 

Результаты этих экспериментов позволяют предположить, 
что доступные для роста растений ресурсы ограниченны и что 
при высокой плотности растения вынуждены делить их между 
собой. Если это действительно так, то мы могли бы ожидать 
ускорения роста и повышения урожая на единицу площади при 
обеспечении растений дополнительными ресурсами. Это предпо¬ 
ложение подкрепляется результатами эксперимента, в котором 
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Рис. 6.13. В посевах плевела многолетнего ( Ьоііит регеппе) при разной плот¬ 
ности посадки различия в числе побегов в конце периода выращивания были 
гораздо меньше, чем в числе генетов. (Из Кауз, Нагрет, 1974.) 


посевы Ѵиіріа Іазсісиіаіа разной плотности подкармливались 
азотными удобрениями в трех концентрациях (рис. 6.12, Б). 

Постоянство конечного урожая в значительной степени яв¬ 
ляется результатом модулярности растений. Более наглядно это 
показано на рис. 6.13, который иллюстрирует результаты экспе¬ 
риментов Кейса и Харпера (Кауз, Нагрег, 1974), высевавших 
плевел многолетний (Ьоііит регеппе) при разной плотности, 
крайние значения которой различались в 30 раз. Через 180 сут 
некоторые генеты погибли; но в результате зависимого от плот¬ 
ности модулярного роста диапазон значений конечной плотно¬ 
сти для проростков был гораздо уже, чем для сеянцев. Кроме 
того, у модулярных организмов регуляторные возможности 
внутривидовой конкуренции часто реализуются через влияние 
на число модулей, возникших из одного генета, а не на число 
самих генетов или оба этих механизма действуют одновременно. 

Не следует, однако, думать, что растения при высокой плот¬ 
ности посадки представляют собой лишь уменьшенные копии 
тех особей, которые растут при низкой плотности, и отличаются 
от них только тем, что несут меньше модулей. Внутривидовая 
конкуренция влияет не только на скорость роста, но также па 
скорости развития и созревания, и, таким образом, она влияет 
на распределение биомассы по разным частям отдельного рас¬ 
тения. На рис. 6.14 показан пример очень распространенного 
явления. При высокой плотности посадки растения кукурузы 
были не только мельче, но и давали пропорционально меньшую 
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Рис. 6.14. Конкуренция в посевах кукурузы (Хеа тауз) гораздо сильнее влияет 
на продукцию семян (масса початков), чем на рост побегов. (Нагрег, 1961.) 

массу зерен; в результате при более высоких значениях плот¬ 
ности выход семян с единицы площади снижался (Нагрег, 
1961). В самом деле, во многих случаях (независимо от того, 
унитарные это организмы или модулярные), когда плодовитость 
зависит от плотности, последняя непосредственно влияет на ско¬ 
рость роста и на размеры организма, а уже эти параметры в 
свою очередь определяют плодовитость. 

6.6. Количественная оценка 

внутривидовой конкуренции 

Использование значения к для количественной оценки .— По¬ 
строение графика зависимости к от логарифма плотности по¬ 
зволяет количественно оценить конкуренцию — «Состязатель¬ 
ная» конкуренция и «подавительная» конкуренция — Значение 
к можно использовать для оценки плодовитости и роста. 

Каждая популяция в чем-то уникальна. И тем не менее, как 
мы уже видели, существуют общие закономерности в воздейст¬ 
вии внутривидовой конкуренции, которые можно легко разли¬ 
чить. В этом разделе мы будем дальше развивать общий подход 
к проблеме. Мы опишем метод, который можно использовать 
для того, чтобы суммировать влияния внутривидовой конкурен¬ 
ции на смертность, плодовитость и рост. В этом методе исполь- 
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1-9 числа личинок на 1 мг дрожжей І.д численности до начала конкуренции 


Рис. 6.15. Использование показателя к для характеристики, зависимой от плот¬ 
ности смертности. А. Гибель проростков однолетнего песчаного растения 
Апйгозасе зеріепігіопаііз в Польше. (ЗутопЫез, 1979а.) Б. Гибель яиц и кон¬ 
куренция между личинками огневки сухофруктовой Еркезііа саиіеііа. (Веп- 
80П, 1973а.) В. Конкуренция среди личинок плодовой мухи йгозоркИа теіапо- 
дазіег. (Ваккег, 1961.) Г. Смертность личинок огневки амбарной южной РЫіа 
іпіегрипсіеііа. (Зпушап, 1949.) 


зуется величина к , которая обсуждалась в гл. 4. Вначале рас¬ 
смотрим метод применительно к смертности, а затем расширим 
область его применения с тем, чтобы проанализировать плодо¬ 
витость и рост. 

Значение к можно определить из уравнения: 
к = 1д (Начальная плотность)—(Конечная плотность) 

или 

к — \% - . 

V Конечная плотность ) 

В данном случае «начальную плотность» обозначим через В, 
это — «численность до воздействия внутривидовой конкурен¬ 
ции»; «конечную плотность» обозначим через Л, это — «числен- 
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ность после воздействия внутривидовой конкуренции». Таким, 
образом: 

к=\%В/А. 

Обратите внимание, что к возрастает с увеличением смертности,, 
т. е. по мере уменьшения доли выживших особей (А/В). 

Некоторые примеры влияния внутривидовой конкуренции на 
смертность показаны на рис. 6.15, где представлены зависимость 
к от І^В. В отдельных случаях при самых низких значениях 
плотности к становится константой. Это свидетельствует об от¬ 
сутствии зависимости от плотности: доля выживших особей не 
зависит от начальной плотности. При более высоких значениях 
плотности к возрастает с ростом начальной плотности, что ука¬ 
зывает на зависимость от плотности этого последнего парамет¬ 
ра. Наиболее важно, однако, то, что форма связи к с логариф¬ 
мом плотности точно указывает на характер зависимости от 
плотности. Например, на рис. 6.15, Л и Б приведены случаи, 
когда при высоких значениях плотности смертность не полно¬ 
стью компенсирует (А) и точно компенсирует (5) увеличение 
плотности. Точная компенсация на рис. 6.15,5 обнаруживается 
по наклону кривой (обозначен через Ь), который при этом при¬ 
нимает постоянное значение, равное 1. Неполная компенсация, 
которая имеет место на рис. 6.15, Л при более низкой плотности 
и которую мы можем видеть на рис. 6.15, Л даже при высоких 
значениях плотности, характеризуется тем, что величина Ь 
меньше 1. 


Для сторонников математически более строгих выводов: точ¬ 
ная компенсация означает, что Л является константой. Наклон 
(6) задается отношением 

I) — ^2 _ 

!§ В 2 - 1 § 

_ кВ 2 — 1 &А — (І§ В 1 — 1 &А) __ 

\§В 2 -\§В 1 

_ і %в 2 — іе в х _ | 

1§В 2 — 1§Ві 


Точную компенсацию Ь = 1 часто связывают с состязатель¬ 
ной (сопіезі) конкуренцией в чистом виде, потому что в этом 
случае в ходе конкуренции остается постоянное число победи¬ 
телей (выживших особей). Этот термин был впервые предложен 
Николсоном (ІЧісЬоІзоп, 19546), противопоставлявшим его тому, 
что он называл подавительной (зсгашЫе) конкуренцией в чис¬ 
том виде. Подавление в чистом виде представляет собой край- 
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нее выражение сверхкомпенсирующей зависимости от плотно¬ 
сти, в случае которой все конкурирующие особи подвергаются 
столь неблагоприятным воздействиям, что ни одна из них не 
выживает, т. е. Л=0. Примером, иллюстрирующим эту ситуа¬ 
цию, может служить зависимость, приведенная на рис. 6.15, В, 
где величина Ь близка к бесконечности (почти вертикальная 
линия). Более обычными, однако, являются примеры, в которых 
конкуренция близка к подавительной, т. е. имеет место значи¬ 
тельная, но не полная сверхкомпенсация (Ь»1). Такой случай 
показан на рис. 6.15, Г. 

Построение графика зависимости к от является, таким 
образом, информативным способом изображения влияния вну¬ 
тривидной конкуренции на смертность. Изменения в величине 
наклона (Ь) дают ясное представление о характере зависимых 
от плотности изменений плотности. Однако этот метод ценен 
еще и тем, что может быть использован для анализа плодови¬ 
тости и роста. 

При рассмотрении плодовитости В следует расценивать как 
«общее число потомков, которое было бы произведено в отсут¬ 
ствие внутривидовой конкуренции», т. е. если каждая способная 
к размножению особь дала бы столько же потомков, сколько 
она давала бы в условиях без конкуренции. В таком случае 
Л — это общее число действительно появившихся потомков. 
(Практически В можно оценивать в популяции, испытывающей 
очень слабую конкуренцию — не обязательно в лишенной кон¬ 
куренции). При рассмотрении роста В должно характеризовать 
общую биомассу или общее число модулей, которые появились 
бы, если бы все особи выросли в среде без конкуренции 
(а практически в среде с очень слабой конкуренцией). В этом 
случае Л представляет собой общую биомассу или общее число 
действительно образованных модулей. 

В рассмотренных случаях основную роль все еще играет 
сравнение состояний «до конкуренции» и «после конкуренции». 
Теперь, однако, «до» должно восприниматься как то, что было 
бы в отсутствие конкуренции, а «после» вполне соответствует 
тому, что произошло в действительности. 

На рис. 6.16 и 6.17 показаны примеры, в которых показатель 
к использован для иллюстрации влияния внутривидовой конку¬ 
ренции соответственно на плодовитость и рост. Графики по су¬ 
ществу сходны с теми, что изображены на рис. 6.15. Каждая 
кривая занимает свое место в континууме между отсутствием 
зависимости от плотности и полным подавлением, и положение 
этих кривых в данном континууме вполне определенно. Ис¬ 
пользование показателя к позволяет количественно сравнивать 
все примеры внутривидовой конкуренции. Однако в случаях с 
плодовитостью и ростом понятия «подавление» и особенно «со¬ 
стязание» менее пригодны, и их обычно предпочитают анализи- 
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1-9 плотности популяции 
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Ьд плотности популяции 


Рис. 6.16. Использование показателя к для описания зависимого от плотности 
снижения плодовитости вследствие конкуренции. А. Блюдечко Раіеііа сосЫеаг 
в Южной Африке. (ВгапсЬ, 1975.) Б. Капустная муха Егіоізскіа Ьгаззісае. 
(Вепзоп, 1973Ь). В. Ьеріоіегпа сіоІаЬгаіа (МсИеШ, 1973.) Г. Подорожник 
Ріапіадо та'}ог. (РакпЫаф 1968.) 

ровать, используя понятия точной компенсации, сверхкомпенса¬ 
ции и неполной компенсации. 

6.7. Математические модели: введение 

Потребность сформулировать общие правила в экологии 
часто находит свое выражение в построении математических 
или графических моделей. Может показаться удивительным, что 
те, кто интересуется живой природой, должны тратить время, 
воссоздавая ее в искусственной математической форме, однако 
существует несколько веских причин, которые заставляют этим 
заниматься. Во-первых, модели помогают выделить суть или по 
крайней мере объединить и выразить с помощью нескольких 
параметров важные разрозненные свойства большого числа 
уникальных примеров, что просто облегчает экологу анализ рас¬ 
сматриваемой проблемы или процесса. Во-вторых, и это связано 
с первой причиной, модели выступают в качестве «общего язы- 
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'1_д числа личинок на 1 мг дрожжей 



1-9 численности до влияния 


конкуренции 


Рис. 6.17. Использование показателя к для описания зависимого от плотности 
замедления роста вследствие конкуренции. А. Снижение массы тела взрослых 
самок из-за конкуренции между личинками у йгозоркИа теіапо&азіег. (Ваккег, 
1961.) Б. Снижение массы растения у пастушьей сѵмки (Сарзеііа Ьигза-разіо- 
гіз). (РаІшЫаб, 1968.) 


ка», с помощью которого может быть описано каждое уникаль¬ 
ное явление; а если каждое такое явление можно описать на 
одном языке, то их относительные свойства становятся более 
понятными. В-третьих, и опять это связано с двумя первыми 
причинами, модель может служить образцом «идеального объ¬ 
екта» или идеализированного поведения, при сравнении с кото¬ 
рым можно оценивать и измерять реальные объекты и процес¬ 
сы. И последняя, но не менее важная причина, которая застав¬ 
ляет создавать модели, заключается в том, что модели 
действительно могут пролить свет на реальный мир, столь не¬ 
совершенными имитациями которого они являются. Каким об¬ 
разом это можно осуществить, станет ясно из изложенного 
ниже. 

Эти четыре причины создания моделей являются также и 
критериями, по которым должна оцениваться любая модель. 
В самом деле, модель построена правильно только тогда, когда 
она действительно выполняет одну или более из этих четырех 
функций. Конечно, для того чтобы выполнять их, модель долж¬ 
на адекватно описывать реальные ситуации и получаемые ряды 
данных, и эта «пригодность для описания» или «способность 
имитировать» сама по себе является еще одним критерием, по 
которому можно оценивать модель. Решающим, однако, явля¬ 
ется понятие «адекватный»: модели должны быть адекватны 



Гл. 6 . Внутривидовая конкуренция 


311 


описываемым явлениям. 
Единственным совершенным 
описанием реального мира 
является реальный мир. 
Модель в конечном счете 
является адекватным опи¬ 
санием до тех пор, покауша . 
удовлетворяет по крайней 
мере одному из четырех 
критериев. 

В данной главе будут 
приведены описания неко¬ 
торых простых моделей вну¬ 
тривидовой конкуренции. 
Они будут построены на ос¬ 
нове очень простых предпо¬ 
ложений, а затем будут ис¬ 
следованы их свойства 
(т. е. способность удовлет¬ 



Время (г) 


Рис. 6.18. Математические модели роста 
численности популяции с дискретными 
поколениями: экспоненциальный (слева) 
и сигмоидный рост ( справа) 


ворять описанным выше 

критериям). Сначала мы рассмотрим модель для популяции с 
дискретными сезонами размножения, а затем модель, в которой 


размножение происходит непрерывно. 


6.8. Модель популяции с дискретным размножением 

6.8.1. Основные уравнения 

Отсутствие конкуренции: экспоненциальное увеличение числен¬ 
ности популяции .— Включение внутривидовой конкуренции. 
— Простая модель внутривидовой конкуренции.—Свойства 
простой модели. 

В разд. 4.7 мы разработали простую модель для вида с дискрет¬ 
ными периодами размножения, в которой численность популя¬ 
ции в момент времени і равна А6 и численность изменяется во 
времени согласно величине основной чистой скорости воспро¬ 
изводства К. Эта модель может быть выражена двумя урав¬ 
нениями: 


N і+і =N 1 • В 

(6.1) 

Ыі=Мо-В { . 

(6.2) 


Эта модель, однако, описывает популяцию, в которой отсутст¬ 
вует конкуренция и в которой В является константой; если 
#>1, то численность популяции будет бесконечно увеличивать- 
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ся («экспоненциальный рост», 
показанный на рис. 6.18). Сле¬ 
довательно, в первую очередь 
необходимо изменить уравнения 
таким образом чтобы чистая 
скорость воспроизводства зави¬ 
села от внутривидовой конкурен¬ 
ции. Это сделано на рис. 6.19, 
где содержатся три компонента. 

Точка А отражает ситуацию, 
в которой численность популяции 
очень мала (Ыі фактически близ¬ 
ко к нулю). Конкуренция при 
этом практически отсутствует, и 
фактическую чистую скорость вос¬ 
производства вполне можно опи¬ 
сывать параметром в его перво¬ 
начальном виде. Следовательно, 
при таких низких величинах 
плотности уравнение (6.1) все 
еще вполне пригодно. В преоб¬ 
разованном виде оно выглядит 
так: 

%і’ Я ' 

Точка В, напротив, отражает ситуацию, в которой числен¬ 
ность популяции (А’/) гораздо выше и где в значительной сте¬ 
пени существует внутривидовая конкуренция. В самом деле, 
в точке В фактическая чистая скорость воспроизводства в резуль¬ 
тате конкуренции настолько снижена, что популяция в целом 
может не более, чем восстанавливать в каждом поколении свою 
численность, потому что количество родившихся особей уравно¬ 
вешивается количеством погибших. Другими словами, А г /+і в 
точности соответствует и N>/N 1 + і равно 1, а численность 
популяции, при которой имеет место это соотношение, называ¬ 
ется предельной плотностью насыщения К (рис. 6.5). 

Третьим компонентом на рис. 6.19 является прямая линия, 
соединяющая точку А с точкой В и продолжающаяся за нее. 
Она описывает прогрессирующее изменение фактической чистой 
скорости воспроизводства с ростом численности популяции, но 
ее прямолинейность является не более чем предположением, 
сделанным ради удобства, поскольку все прямые линии описы¬ 
ваются просто как у = наклон -х + (ордината точки пересече¬ 
ния). На рис. 6.19 N{/N (+1 отложено по оси у, — по оси х, 
ордината точки пересечения равна \/Я, а наклон (угловой ко- 



Рис. 6.19. Простейшая прямоли¬ 
нейная зависимость, в соответст¬ 
вии с которой с возрастанием плот¬ 
ности (N 1 ) может увеличиваться 
величина, обратная показателю 
роста генерации (Ы ( /М { +\). По¬ 
дробнее см. в тексте 
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эффидиент) на отрезке между точками 

(1-1 /Я)/* 

Таким образом: 

1 


А и В равен 


N 


1 — 


I _ 


ЛДі К 

или после преобразования: 


Л г м = 


* .ѴН 1 


Я 


ЛѴЯ 


1 + 


(Я- 1)-Ыі 

к 


Упрощая выражение, 


(Я—1 )/К обозначим через а и получим: 

Ум- „т' К ѵ - ѵ- < 6 - 3 ) 

(1 + а-Ы ( ) 


Это уравнение представляет собой модель роста популяции, 
ограниченного внутривидовой конкуренцией. Суть этой модели 
в том, что нереалистичная константа Я в уравнении (6.1) заме¬ 
нена на фактическую чистую скорость воспроизводства, 
/?/(1+а-М), которая уменьшается по мере роста численности 
популяции (ЛД. 

Свойства приведенной выше модели можно понять, обратив¬ 
шись к рис. 6.19 (на основе которого модель получена) и рис. 
6.18 (на котором показан рост гипотетической популяции во 
времени в соответствии с моделью). Численность популяции на 
рис. 6.18 при очень низких значениях Л Ц растет экспоненциаль¬ 
но, но с увеличением численности скорость роста все более 
снижается, до тех пор пока численность не достигнет предель¬ 
ной плотности насыщения и скорость будет равна нулю; в ре¬ 
зультате получается 5-образная или сигмоидная кривая. Такой 
результат представляется реалистичным, но при этом следует 
иметь в виду, что существует много других моделей, которые 
также дают подобную кривую. Преимущество уравнения (6.3) 
в его простоте. Для того чтобы лучше понять поведение модели 
вблизи точки, соответствующей предельной плотности насыще¬ 
ния, обратимся к рис. 6.19. При численности, меньшей К, попу¬ 
ляция будет расти; при численности, большей К, популяция 
будет уменьшаться, а при численности, равной К, — оставаться 
на постоянном уровне. Таким образом, предельная плотность 
насыщения характеризует положение устойчивого равновесия 
популяции, а модель отражает регуляторные свойства, которые 
считаются присущими внутривидовой конкуренции. 

Остается, однако, неясным, какой конкретно тип или диапа¬ 
зон конкурентных взаимодействий в состоянии описывать эта 
модель. Данный вопрос можно исследовать, рассматривая связь 
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Рис. 6.20. Внутривидовая конкуренция, выраженная уравнением 6.3. Незави¬ 
симо от начальной плотности N 0 или константы а={к— \)/К наклон линии, 
связывающей к с 1§: N 1 , становится равным 1 (точная компенсация) 

между показателем к и 1 (как в разд. б.б). В каждом по¬ 
колении потенциально возможное число потомков (т. е. число, 
которое могло бы появиться в отсутствие конкуренции) равно 
М*/?. Фактическое число произведенных особей (т. е. число 
особей, которое выживает в конкурентной борьбе) равно 
ІѴ* •/?/(! +а*У*)* В разд. 6.6 принято, что 

к— 1д (число рожденных)—1д (число выживших особей). 
Таким образом, в рассматриваемом случае 

к=\%Ъ-Я — \%Ъ.Щ\+а.П г ) 9 

или, после упрощения, 

6 = 1§(1+а-іѴ,). 

На рис. 6.20 приведено несколько кривых зависимости к от 
\%М( при разных значениях а, введенных в модель. Во всех 
случаях наклон кривой достигает 1 и затем не меняется. Дру¬ 
гими словами, зависимость от плотности всегда начинается с 
неполной компенсации, а затем при более высоких значениях 
N 1 наблюдается точная компенсация. Таким образом, модель 
ограничена типом конкуренции, который она имитирует, и пока 
мы можем сказать только то, что такой тип конкуренции при¬ 
водит к строго контролируемой регуляции численности попу¬ 
ляций. 
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Рис. 6.21. Внутривидовая конкуренция, выраженная уравнением 6.4. Конечный 
наклон определяется значением Ь в этом уравнении. 


6.8.2. Модель, учитывающая интенсивность конкуренции 


К счастью, после несложного изменения в уравнении 6.3 
может быть получена гораздо более общая модель. Эта моди¬ 
фикация первоначально была предложена Мэйнардом Смитом 
и Слаткином (Маупагб 5тіі1і, Зіаікіп, 1973) и подробно об¬ 
суждалась Беллоузом (Ве11о\У5, 1981). Уравнение принимает 
следующий вид: 


* - !к* 

1+і 1 + (а-Щ ь ' 


(6.4) 


Основания для сделанного в модели изменения станут более 
понятны при исследовании некоторых ее свойств. Например, на 
рис. 6.21 показаны графики зависимости к от 1 аналогич¬ 
ные тем, которые изображены на рис. 6.20; только к теперь 
равно Ід [1 + (а-М() ь ]. Очевидно, что наклон кривой в отличие 
от предыдущего случая, где он приближался к 1, теперь будет 
приближаться к значению, заданному показателем Ъ в уравне¬ 
нии 6.4. Таким образом, при соответствующих значениях Ь мо¬ 
дель может описывать неполную компенсацию (Ь<1), точную 
компенсацию (6 = 1), сверхкомпенсацию (6»1) или даже от¬ 
сутствие зависимости от плотности (6 = 0). Общность данной 
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Рис. 6.22. Аппроксимация данных по зависимой от плотности смертности (ли¬ 
нии) с помощью уравнения 6.4 (точки). А. Популяция жука 5 іедоЬіит рапа- 
сеит в лаборатории. Б. Популяция жука ТгіЬоІіит соп}и5ит в лаборатории. 
В. Популяция жука ТгіЬоІіит сазіапеит в лаборатории. Г. Популяция пяде¬ 
ницы зимней ОрегорЫега Ьгитаіа в природных условиях. (Ѵагіеу, СЗгасілѵеІІ, 
1968.) Д. Популяция жука Базіойегта зеггісогпе в лаборатории. (По Веііоѵѵз, 
1981.) 


модели в отличие от уравнения 6.3 обусловлена введением в 
модель показателя Ь, который определяет тип зависимости от 
плотности. 


6.8.3. Описательные возможности модели 

Модель обеспечивает хорошее описание реальных данных и 
предоставляет в наше распоряжение общий язык. 

Еще одно свидетельство описательных возможностей и общ¬ 
ности уравнения 6.4 приведено на рис. 6.22, А — Д. Каждый гра¬ 
фик на этом рисунке представляет собой серию данных полевых 
или лабораторных наблюдений (точки), к которой в соответст- 
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вии с уравнением на компьютере была подобрана кривая; ком¬ 
пьютерная программа подбирала такую комбинацию значений 
а, Ь и Я, которая давала кривую, наиболее близко лежащую к 
точкам. Уравнение 6.4 вполне может служить моделью ситуа¬ 
ций, в которых к с ростом плотности популяции стремится вый¬ 
ти на плато (рис. 6.22,Л), а также ситуаций, в которых наблю¬ 
дается постоянное увеличение значений (рис. 6.22, Б и В) ; оно 
может имитировать ситуации, в которых доля выживающих 
особей монотонно убывает с ростом плотности (рис. 6.22,/’), 
а также ситуации, в которых эта доля остается примерно по¬ 
стоянной при низких значениях плотности, затем резко падает 
и после этого снова выходит на постоянный уровень при высо¬ 
кой плотности (рис. 6.22, Д). 

Описательные возможности уравнения 6.4 вполне очевидны, 
и это его свойство желательно для любой модели. Кроме того, 
свойства уравнения могут быть использованы для классифика¬ 
ции огромного разнообразия зависимых от плотности выявлен¬ 
ных взаимоотношений. Из рис. 6.22 видно, что данные наблю¬ 
дений в широком диапазоне могут быть хорошо аппроксимиро¬ 
ваны путем подбора значений трех переменных модели: а, Ь и 
Я■ Таким образом, набор этих величин становится общим язы¬ 
ком, который может быть использован для сравнения и проти¬ 
вопоставления сильно различающихся ситуаций. Преимущества 
такой возможности не следует недооценивать. Наборы экологи¬ 
ческих данных получают при изучении самых разнообразных 
организмов в самых разнообразных условиях; прогресс в этой 
области возможен только в том случае, если связь между каж¬ 
дым конкретным набором данных и всеми остальными набора¬ 
ми может быть выражена ясно и просто. Не имея такого общего 
языка, экологи могли бы, например, только указать на различия 
общего характера, которые существуют между кривыми на 
рис. 6.22, А и Б , и на то, что рис. 6.22, Б и В в целом сходны. 
Но, поскольку этот язык существует, каждая зависимость мо¬ 
жет быть точно описана тремя числами, что позволяет на фоне 
общего разнообразия выявить конкретные закономерности. 


6.8.4. Причины колебаний численности популяций 

Модель свидетельствует о том, что внутривидовая конкуренция 
может привести к самым различным колебаниям численности 
популяции. — Запаздывание по времени, предшествующее из¬ 
менению численности. 

Еще одним положительным качеством, которое, так же как 
и другим хорошим моделям, свойственно уравнению 6.4, явля¬ 
ется его способность освещать новые стороны реального мира. 
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Рис. 6.23. А. Различные варианты динамики численности популяции (показаны 
на рис. Б), полученные с помощью уравнения 6.4 при разном сочетании па¬ 
раметров Ь и /?. Разделение устойчивых предельных циклов и случайных из¬ 
менений является приблизительным. (По Мау, 1975а и Веііоѵѵз, 1981.) 

Путем анализа кривых динамики популяций, полученных с по¬ 
мощью уравнения, можно прийти к предварительным выводам 
относительно динамики природных популяций Метод, с по¬ 
мощью которого могут быть исследованы это и подобные ему 
уравнения, был изложен и обсуждался Мэем (Мау, 1975а). 
Этот метод предполагает использование весьма сложного мате¬ 
матического аппарата, но результаты анализа можно понять и 
оценить, не вникая в его подробности. Полученные зависимости 
показаны на рис. 6.23, Л и Б. На рис. 6.23, Л приведены различ¬ 
ные примеры динамики и роста популяций, которые могут быть 
получены с помощью уравнения 6.4. Рис. 6.23. Б иллюстрирует 
условия, при которых каждый из приведенных примеров имеет 
место. Подчеркнем следующие обстоятельства. В первую оче¬ 
редь отметим, что характер динамики зависит от двух парамет¬ 
ров: Ь, характеризующего тип конкуренции и зависимость от 
плотности, и Я — фактической чистой скорости воспроизводства 
(с учетом независимой от плотности смертности). Коэффициент 
а, напротив, определяет не характер, а только уровень, относи¬ 
тельно которого совершаются какие-либо колебания. 

Как видно из рис. 6.23, Б, низкие значение Ь и (или) при¬ 
водят к тому, что популяции достигают своей равновесной чис¬ 
ленности при отсутствии колебаний. Это в какой-то степени 
было показано на рис. 6.18, где численность популяции, расту¬ 
щая в соответствии с уравнением 6.3, монотонно достигает со¬ 
стояния равновесия независимо от параметра Я. Уравнение 6.3 
представляет собой частный случай уравнения 6.4, в котором 
Ь= 1 (точная компенсация). Рис. 6.23, Б подтверждает то, что 
при Ъ= 1 независимо от фактической чистой скорости воспроиз- 
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водства закономерно происходит монотонное замедление ско¬ 
рости роста популяции. 

По мере увеличения значений Ь и(или) численность по¬ 
пуляции сначала демонстрирует затухающие колебания, посте¬ 
пенно приводящие к равновесному состоянию, а затем к «устой¬ 
чивым предельным циклам», в соответствии с которыми популя¬ 
ция колеблется около состояния равновесия, неоднократно про¬ 
ходя при этом через те же самые две, четыре или даже большее 
число точек. И наконец, при самых высоких значениях Ь и Я 
колебания численности популяции имеют полностью нерегуляр¬ 
ный и хаотический характер. 

Таким образом, модель, в основу которой положен зависи¬ 
мый от плотности процесс (внутривидовая конкуренция), пред¬ 
положительно обладающий регуляторными свойствами, может 
давать широкое разнообразие типов динамики популяции. Если 
модельная популяция имеет даже относительно невысокую ос¬ 
новную чистую скорость размножения (а особь, оставляющая 
в следующем поколении 100( = /?) потомков при условии отсут¬ 
ствия конкуренции — явление вполне возможное) и если ее 
зависимая от плотности реакция приводит даже к небольшой 
сверхкомпенсации, то численность популяции будет далека от 
стабильного уровня и может колебаться в широких пределах 
без воздействия какого-либо внешнего фактора. Биологическое 
значение этого результата состоит в следующем: он позволяет 
не без веских оснований предположить возможность возникно¬ 
вения в совершенно постоянной и предсказуемой среде значи¬ 
тельных и даже хаотических колебаний численности, связанных 
только с внутренними свойствами самой популяции и составля¬ 
ющих ее особей. Очевидно, что последствия внутривидовой кон¬ 
куренции не ограничены только «строго контролируемой регу¬ 
ляцией». 

Дополнительный анализ свойств модели может быть прове¬ 
ден с использованием в качестве отправной точки более просто¬ 
го уравнения 6.3. В этом уравнении (и в более общем уравне¬ 
нии 6.4) до сих пор подразумевалось, что популяции реагируют 
на изменение собственной плотности мгновенно, т. е. скорость- 
размножения популяции в целом отражает ее численность в 
данный момент времени. Предположим теперь, что скорость 
размножения определяется количеством доступного ресурса, но 
это количество определяется плотностью организмов в пред¬ 
шествующий период времени. (Простым, но приемлемым при¬ 
мером может служить количество травы в поле весной, которое 
зависит от интенсивности выедания ее в предшествующий год.) 
В таком случае и сама скорость размножения будет зависеть 
от плотности популяции в предшествующий период времени.. 
Итак, поскольку в уравнениях 6.1, 6.3 и 6.4 

N 1+1 =Ы(Х Скор ость размножения, 
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уравнение 6.3 принимает следующий вид: 



N<■1* 

1 О- • Л^_і 


(6.5) 


т. е. для реакции популяции на собственную плотность харак¬ 
терен лаг-период (запаздывание по времени) обусловленный 
лаг-периодом в изменении количества ресурса; поведение видо¬ 
измененной модели будет выглядеть следующим образом: 

#<1,33: монотонное замедление роста численности; 

Д>1,33: затухающие колебания. 


По сравнению с этим результатом первоначальное уравнение 
без запаздывания дает монотонное замедление роста численно¬ 
сти при всех значениях #. Запаздывание по времени приводит 
к колебаниям численности в модели и, как можно предполо¬ 
жить, оказывает сходное дестабилизирующее влияние на ре¬ 
альные популяции (см. также разд. 10.2.2). 

Из настоящего раздела следует сделать два важных вывода. 
Первый заключается в том, что запаздывание по времени, вы¬ 
сокая скорость размножения и сверхкомпенсация при существо¬ 
вании зависимости от плотности в состоянии (по отдельности 
или совместно) вызвать все типы колебаний плотности популя¬ 
ций без участия каких-либо внешних причин. Второй, не менее 
важный вывод состоит в том, что этот результат получен путем 
анализа математических моделей. 


6.9. Непрерывное размножение: 
логистическое уравнение 

Врожденная скорость естественного роста популяции: г. — Логи¬ 
стическое уравнение. 

Модель, которая была получена и обсуждалась в предыду¬ 
щем разделе, применима к популяциям, имеющим дискретные 
периоды размножения, и, следовательно, может быть выражена 
с помощью уравнений, параметры которых изменяются с дис¬ 
кретным шагом, т. е. «конечно-разностными уравнениями». 
Однако такие модели непригодны для популяций, в которых 
рождение и гибель происходят непрерывно. К таким популя¬ 
циям лучше всего применимы модели непрерывного роста или 
«дифференциальные» уравнения, которые будут рассмотрены 
ниже. 

Чистая скорость роста такой популяции обозначается как 
<і М/йі (произносится «дэ эн по дэ тэ»). Это выражение пред¬ 
ставляет собой «скорость», с которой численность популяции N 
растет во времени і. В этом росте будет принимать участие 
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Рис. 6.24. Экспоненциальное и 5-образное увеличение плотности (ІѴ) во вре¬ 
мени в моделях с непрерывным размножением. 5-образный рост описывается 
логистическим уравнением 


каждая особь популяции. В самом деле увеличение численности 
популяции можно рассматривать как сумму вкладов в этот 
процесс всех составляющих ее особей. Таким образом, средняя 
скорость увеличения численности в расчете на одну особь илн 
«удельная скорость роста численности» определяется выраже¬ 
нием <1іѴ/(і М/М. Но, как мы уже видели в разд. 4.7, это вы¬ 
ражение в отсутствие конкуренции обозначает «мгновенную 
удельную скорость роста», г. Следовательно, 


<Ш 1 



= г.М. (6.6) 

ді 

Популяция, растущая в соответствии с уравнением 6.6 при 
г>0 показана на рис. 6.24. Не удивительно, что при этом про¬ 
исходит неограниченный «экспоненциальный» рост. Фактически 
уравнение 6.6 представляет собой непрерывную форму экспо¬ 
ненциального конечно-разностного уравнения 6.2. Действитель¬ 
но, как обсуждалось в разд. 4.7, г просто является Іо^еЯ- 
(Математически подготовленным читателям видно, что уравне¬ 
ние 6.6 может быть получено путем дифференцирования урав¬ 
нения 6.2.) Очевидно, что і? и г являются мерами для одного 
и того же процесса: «рождение плюс выживание» или «рожде¬ 
ние минус гибель»; различие между К. и г представляет собой 
просто изменение единицы измерения. 

Для большей реалистичности в уравнении 6.6 должна быть 
учтена внутривидовая конкуренция. Проще всего это можно 
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Рис. 6.25. Простейшая прямоли¬ 
нейная зависимость, иллюстрирую¬ 
щая снижение удельной скорости 
роста (діУ/дМ/ДО) в связи с уве¬ 
личением плотности (Ы). В тексте 
приводится более подробное об¬ 
суждение 


сделать с помощью метода, по¬ 
казанного на рис. 6.25, который 
в точности соответствует методу, 
использованному на рис. 6.19. 
Когда N близка к нулю, конку¬ 
ренция не влияет на чистую 
удельную скорость роста числен¬ 
ности популяции. Следовательно, 
скорость роста все еще опреде¬ 
ляется величиной г (точка А). 
Когда N возрастает и достига¬ 
ет К (предельной плотности на¬ 
сыщения), удельная и чистая 
скорость роста популяции снижа¬ 
ется до нуля (точка В). Как и 
ранее, предполагается, что в ин¬ 
тервале между точками А и В 
зависимость прямолинейна. Та¬ 
ким образом, 


или 


(Ш 

1 __ — Г 

•ІѴ+г, 

6і 

N К 

6N 

.± = г(1 

/V \ 
-г 1» 

йі 

N [ 

к У 


и 


™- = г.М («А (6.7) 

м к 

Это выражение известно как логистическое уравнение (термин 
введен Ферхюльстом в 1838 г.), а рост численности популяции 
в соответствии с этим уравнением показан на рис. 6.24. 

Логистическое уравнение представляет собой эквивалент урав¬ 
нения 6.3, выраженный в дифференциальной форме, и, следо¬ 
вательно, оно обладает всеми преимуществами уравнения 6.3 
и всеми его недостатками. Оно дает сигмоидную кривую роста 
численности, которая достигает стабильной предельной плотно¬ 
сти насыщения, но это только одно из многих приемлемых 
уравнений, дающих тот же результат. Главное достоинство 
логистического уравнения заключается в его простоте. Однако 
если в уравнение 6.3 можно было включить ряд значений ин¬ 
тенсивности конкуренции, то с логистическим уравнением это 
сделать совсем не просто. Логистическое уравнение, таким об¬ 
разом, может служить лишь моделью динамики с точно ком¬ 
пенсирующей зависимостью от плотности. Тем не менее, ие- 
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смотря на эти ограничения, логистическое уравнение будет 
существенной составной частью моделей в гл. 7 и 10, а в про¬ 
шлом оно играло центральную роль в развитии экологии. 

6.10. Индивидуальные различия: 
асимметричная конкуренция 

Конкуренция может привести к асимметричному распределению 
по массе внутри популяции. — Индивидуальные различия у рас¬ 
тений усиливаются в результате раннего «захвата» пространст¬ 
ва. — Конкурентная асимметрия может проявиться и другим, 
путем. — Асимметрия между возрастными классами и стадия¬ 
ми .— Асимметрия усиливает регуляторные возможности конку¬ 
ренции .— Асимметрия может нарушать скошенное распределе¬ 
ние, когда она приводит к гибели или ослаблению особей. 

До сих пор наше внимание было сосредоточено на том, что 
происходит с целой популяцией или с некоторой средней особью, 
входящей в ее состав. Внутривидовая конкуренция может, од¬ 
нако, существенно влиять на различия между особями в преде¬ 
лах популяции. Ыа рис. 6.26 показаны результаты эксперимен¬ 
та, в котором лен {Ыпигп ізііаііззітит) был посеян при трех 
значениях плотности; урожай собирали на трех стадиях разви¬ 
тия, отдельно взвешивая каждое растение (ОЪеісІ еі аі., 1967). 
Это дало возможность проследить за результатами возрастаю¬ 
щей интенсивности конкуренции, обусловленной не только раз¬ 
личиями в плотности посева, но связанной также с ростом рас¬ 
тений (между первым и последним сборами урожая). При 
наименьшей интенсивности внутривидовой конкуренции (при 
самой низкой плотности посева после всего лишь двух недель 
роста) значения массы отдельных растений симметрично рас¬ 
пределялись относительно среднего. Однако при самой интен¬ 
сивной конкуренции распределение было сильно скошено влево: 
преобладали очень мелкие особи, а крупных было совсем не¬ 
много. По мере возрастания интенсивности конкуренции сте¬ 
пень скошенности распределения увеличивалась. Довольно 
близкие результаты были получены на естественных популяциях 
морских моллюсков Раіеііа (рис. 6.11; ВгапсЬ, 1975) и на вы¬ 
ращенных в экспериментальных условиях головастиках 
(рис. 6.27; \Ѵі1Ьиг, СоШпз, 1973). Во всех случаях популяции, 
испытывающие наиболее интенсивную конкуренцию, характери¬ 
зовались наличием большого числа мелких и небольшого числа 
крупных особей. Очевидно, что попытка охарактеризовать по¬ 
пуляцию с помощью произвольно выбранной «средней» особи 
в таких условиях будет ошибочной и может отвлечь внимание 
от некоторых важных последствий внутривидовой конкуренции. 

Пример того, как конкуренция может усиливать или даже 
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Низкая плотность, 
60 особей на 1 м 2 


Средняя плотность, 
1440 особен на 1 м 2 



Высокая плотность, 
3600 особей на 1 м 2 






Масса растении, мг 


Окончательный 
сбор {зрелые 
растения) 





Масса растении, г 


Среднее значение | 

Рис. 6.26. Конкуренция и асимметричное распределение массы растений. Ча¬ 
стотные распределения индивидуальной массы растений в посевах льна { ьіпит 
изііаііззітит) посеянного при трех значениях плотности и собранного в три 
срока. (По ОЪеісІ еі аі., 1967.) 

вызывать асимметрию распределения в популяции, показан на 
рис. 6.28. Он иллюстрирует результаты эксперимента, в котором 
ежа сборная (йасіуііз §Іотегаіа) была высеяна на поверхно 
сти почвы случайным образом (Козз, Нагрет, 1972). По мере 
появления проростков их метили, чтобы впоследствии было из¬ 
вестно время их появления. Затем через 7 нед после начала 
эксперимента все растения были собраны и взвешены. Не уди¬ 
вительно, что те растения, которые появились раньше всех 
(и дольше всех росли) были самыми крупными. Однако боль¬ 
шинство растений не достигли той массы, которой могли бы 
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Рнс. 6.27. Гистограммы частотного распределения массы тела головастиков 
Напа зуіѵаііса в возрасте 50 сут при разной начальной плотности. (По \Ѵі1Ьиг. 
Соіііпз, 1973.) 

достичь, если бы масса растений определялась только продол¬ 
жительностью периода роста (показано штриховой линией на 
рис. 6.28). При этом чем позднее появилось растение, тем боль¬ 
ше его масса отклонялась от расчетной линии (тем медленнее 
оно росло). Другими словами, чем позднее появилось растение, 
тем в большей степени оно подвергалось влиянию соседей, ко¬ 
торые проросли и укоренились раньше. Самые ранние пророст¬ 
ки заполняли , или «захватывали» пространство и вследствие 
этого в малой степени испытывали внутривидовую конкурен¬ 
цию. Растения, проросшие позднее, попадали в среду, где боль¬ 
шая часть доступного пространства была уже занята; следова¬ 
тельно, они в большей степени подвергались воздействию вну¬ 
тривидовой конкуренции. Такая конкуренция оказывается 
асимметричной: некоторые особи испытывали ее воздействие в 
гораздо большей степени, чем другие, и первоначально неболь¬ 
шие различия в результате конкуренции ко времени сбора 
урожая становились весьма значительными: масса некоторых 
растений различалась в 1000 раз. 

Подобное объяснение пригодно и для результатов экспери¬ 
ментов со льном, приведенных на рис. 6.26. Во всех популяциях 
размеры растений, начиная с самых ранних стадий, несколько 
различаются (это, по-видимому, связано с генетическими раз¬ 
личиями, небольшими различиями во времени прорастания 
и т. д.). В дальнейшем по мере усиления конкуренции крупные 
особи испытывают ее в меньшей, а мелкие в большей степени. 
Вследствие этого крупные особи вырастали еще больше и под¬ 
вергались еще меньшему влиянию конкуренции, тогда как мел- 



326 


Ч. 2. Взаимодействия 


"3 х 


3 х 

* 

5 

8 3 х 

о 

яз 

2 

3 X 


Время от прорастания до сбора урожая, сут 

Рис. 6.28. Рост отдельных растений в популяции ежн сборной ( йасіуііз §1оте- 
гаіа) в зависимости от величины занятого пространства. Растения были со¬ 
браны одновременно. Экземпляры, проросшие позднее (короче период от про¬ 
растания до сбора урожая), были мельче (росли меньшее время), чем можно 
было ожидать, если бы рост определялся только продолжительностью периода 
роста (штриховая линия). (По Козз, Нагрет, 1972.) 

кие особи продолжали отставать в росте и испытывали еще 
большее влияние конкуренции. Такая иерархия конкурентной 
борьбы по крайней мере отчасти обусловливает асимметрию в 
размерном распределении. 

На самом деле асимметричная внутривидовая конкуренция 
почти без сомнения является общим правилом. Скошенные рас¬ 
пределения, которые были показаны, — это одно из возможных 
его проявлений, но существует и много других. Например, Ру¬ 
бенштейн (КиЬепзІеіп, 1981), изучая конкуренцию в популяци¬ 
ях черных окуньков-элассом ( Еіаззота еѵег^іасіеі ) , обнаружил, 
что увеличение плотности популяции приводило к заметному 
снижению скорости роста, плодовитости самок и репродуктив¬ 
ной активности самцов, по крайней мере это имело место, если 
сравнивали «средних» особей, выросших при высокой и низкой 
плотности. При этом, «преуспевающие» особи лишь в очень 
небольшой степени испытывали влияние конкуренции. Этот 
факт указывает на то, что внутривидовая конкуренция не толь¬ 
ко способна усилить индивидуальные различия, она сама также 
в значительной степени зависит от индивидуальных различий. 

В частности, в одной и той же популяции между разными 
стадиями или возрастными классами нередко существует асим¬ 
метрия в конкурентных отношениях. Перссон (Регззоп, 1983), 
например, обнаружил, что двухлетки окуня (Регса ЦиѵіаШіз ) 
подвергались влиянию конкуренции в гораздо большей степени, 
чем трехлетки, когда они вместе конкурировали за одну и ту 
же пищу. С той же точки зрения Тамм (Ташш, 1956) изучал 
популяцию растущего в Швеции травянистого многолетнего 
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Рис. 6.29. Конкуренция за пространство у многолетнего растения Апетопе 
кераііса в лесах Швеции. Каждому экземпляру соответствует одна линия: 
прямая — неразветвленное растение, двойная — разветвленное, жирная — цве¬ 
тущее растение, прерывистая — растение в этот год не вегетировало. Груп¬ 
па А состояла из растений, которые в 1943 г. были крупными, группа Б— 
мелкими; растения группы В впервые появились в 1944 г., группы Г — в 1945 г., 
а группы Д — позднее, по-видимому, нз проростков. (По Ташш, 1956.) 

растения Апетопе кераііса (рис. 6.29). Независимо от того, 
какое количество проростков пополнило популяцию между 
1943 и 1952 гг., совершенно ясно, что наиболее важным факто¬ 
ром, определяющим выживание растения до 1956 г., было его 
появление к 1943 г. Из 30 экземпляров, которые достигли к 
1943 г. крупных или средних размеров, 28 дожили до 1956 г. 
и некоторые из них разветвились. Напротив, из 112 растений, 
которые к 1943 г. либо были мелкими, либо появились позднее, 
только 26 дожили до 1956 г. и ни одно из них не было в до¬ 
статочно хорошем состоянии, чтобы зацвести. Сходные законо¬ 
мерности можно наблюдать и в древесных насаждениях. Вы¬ 
живаемость, плодовитость и, таким образом, приспособленность 
немногих укоренившихся взрослых деревьев поддерживаются 
на высоком уровне; для многочисленных проростков и молодых 
деревьев они сравнительно низки. 

Эти примеры иллюстрируют положение, имеющее отношение 
к асимметричной конкуренции в целом: асимметрия действует 
в направлении усиления регуляторных возможностей внутриви¬ 
довой конкуренции. В экспериментах Тамма хорошо укоренив¬ 
шиеся растения из года в год оказывались преуспевающими 
конкурентами, но мелкие растения и проростки неоднократно 
терпели неудачу. В результате поддерживалось почти постоян¬ 
ное число успешно принявшихся между 1943 и 1956 гг. расте- 
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Рис. 6.30. А. Размещение отдельных растений в группе проростков однолет¬ 
него растения Ьарзапа соттипіз через 3 сут после их появления. Каждый 
проросток обозначен точкой, а те, которые выжили через 15 нед - кружками. 
Б. Размещение прикрепленных организмов (как на рис. А) можно изобразить, 
построив «многоугольники Тиссена», в которых стороны многоугольника яв¬ 
ляются перпендикулярами, пересекающими посередине линии, которые соеди¬ 
няют соседние организмы. В. Размещение растений, выживших через 15 нед. 
Г Частотное распределение площадей многоугольников после появления про¬ 
ростков. Д. Частотное распределение площадей многоугольников через іо нед 
после прорастания, когда произошло самоизреживание. (Из Мішеп еі аі„ 
1984.) 


ний: каждый год можно было наблюдать почти постоянное 
число «победителей» и различное число «проигравших». 

Еще одну закономерность, которая является следствием 
асимметричной конкуренции, иллюстрируют данные, полученные 
на отдельных особях. Митен с коллегами (МіШеп еі аі.» 19о4) 
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В 10 мм 



Рис. 6.31. Размещение отдельных особей бокоплава Егіскікопіив Ьгагіііепзів, 
осевших на стенке аквариума. А. Особи, осевшие в 1—8-е сутки. Кружками 
обозначены особи, дожившие до 9-х суток. Б. Распределение особей к 20-м 
суткам. Между 9-ми и 20-мн сутками происходили дальнейшая гибель и по¬ 
полнение осевших особей. В. Частотное распределение площадей многоугольни¬ 
ков на 8-е сутки. Г. Частотное распределение площадей многоугольников иа 
20-е сутки. (Рассчитано по данным Соплеіі, 1963.) 


высевали семена однолетнего растения Ьархапа соттипіз, бес¬ 
порядочно разбрасывая их по поверхности стерилизованного 
компоста. Проростки появлялись почти одновременно, после 
чего исследователи составляли подробные карты их распреде¬ 
ления (рис. 6.30,Л). Затем, путем построения «многоугольников 
Тиссена» было охарактеризовано положение каждого растения 
относительно его соседей. Многоугольники получались из пер¬ 
пендикуляров, которые пересекают середины линий, соединяю¬ 
щих каждое растение с его соседями (рис. 6.30,5). Через 15 нед 
карты распределения были составлены снова и построены но¬ 
вые многоугольники (рис. 6.30,5), а растения были высушены 
и взвешены. Получены три основных результата. Во-первых, 
тесно окруженные соседями растения (т. е. растения, находя 
щиеся внутри маленьких многоугольников) имели наибольшие 
шансы погибнуть. Во-вторых, растения, выросшие в тесном 
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окружении других растений, были мельче. В этом отчетливо 
проявились обе стороны асимметричной конкуренции. И в-треть¬ 
их, отметим, что сильно скошенные вначале частотные распре¬ 
деления растений по размерам и площади окружающих их мно¬ 
гоугольников (рис. 6.30, Г) впоследствии становились симмет¬ 
ричными (рис. 6.30, Д). Таким образом, кроме того, что 
асимметричная конкуренция может приводить к скошенному 
распределению в популяции, она может также нарушать асим¬ 
метрию распределения, вызывая гибель мелких и ослабленных 
особей. 

Такого же рода анализ можно применить к результатам экс¬ 
перимента, выполненного Коннеллом (Соппеіі, 1963) на при¬ 
крепленных бокоплавах Егіскікопіив Ьгагіііепзіз (Сгизіасеае). 
Эти животные строят на твердых субстратах трубки и питают¬ 
ся, высовываясь из них и очищая, насколько могут достать, 
пространство вокруг себя. Коннелл дал бокоплавам возмож¬ 
ность заселять недавно очищенную стенку аквариума. На 
рис. 6.31, Л и В показано размещение особей и статистическое 
распределение размеров индивидуальных участков (много¬ 
угольников) через 8 сут после заселения. На рис. 6.31,5 и Г 
показаны такие же размещения через две недели. Вновь мы 
видим, что из популяции исчезли более мелкие особи, вследст¬ 
вие чего размеры индивидуальных участков увеличились и ста¬ 
ли более равномерными. 

6.11. Территориальность 

Регуляция численности популяции как следствие территориаль¬ 
ности. — Популяционная регуляция не является причиной тер¬ 
риториальности. — Преимущества территориальности должны 
перевешивать затраты. — Особи, обладающие индивидуальным 
участком, могут избежать нападения хищников. — Особи, обла¬ 
дающие индивидуальным участком, могут получать больше пи¬ 
щи. — Выводы. 

Территориальность, т. е. конкуренция между представителя¬ 
ми одного и того же вида за индивидуальный участок, является 
одной из наиболее важных и широкораспространенных форм 
асимметричной внутривидовой конкуренции. Девис (Эаѵіез, 
1978) считает, что об индивидуальных участках можно говорить 
«...всякий раз, когда особи или группы особей рассредоточены 
в большей степени, чем могло бы быть при случайном заселе¬ 
нии подходящего местообитания». В этом случае территориаль¬ 
ность будет иметь место не только в хорошо известных ситуа¬ 
циях, как у больших синиц в гнездовой период (рис. 6.32,Л), 
но также, например, у морских желудей (рис. 6.32, Б) и у рас¬ 
тений (рис. 6.30). Однако термином «территориальность»обыч- 
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но пользуются в тех случа¬ 
ях, когда имеет место ак¬ 
тивное взаимодействие, при 
котором более или менее 
ограниченная площадь, ин¬ 
дивидуальный участок, за¬ 
щищается от вселенцев при 
помощи поведения харак¬ 
терного типа. 

Значение территориаль¬ 
ности в интересующем нас 
смысле заключается в том, 
что особи, занимающие ин- 
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дивидуальный участок, 
обычно имеют гораздо бо¬ 
лее высокую приспособлен¬ 
ность, чем особи не имею¬ 
щие его. Действительно, те 
представители территори¬ 
альных видов, которым не 
удалось занять индивиду¬ 
ального участка, часто не 
вносят никакого вклада в 
следующее поколение. По¬ 
этому наиболее важным 
следствием территориально¬ 
сти является популяционная 
регуляция или точнее регу¬ 
ляция числа особей, зани¬ 
мающих индивидуальные 
участки. Когда обладатели 
участка гибнут или их уда¬ 
ляют искусственно, освобо¬ 
дившееся местообитание 
часто быстро занимают 



Расстояние до ближайшего соседа, мм 

Рис. 6.32. Отдельные случаи территори¬ 
альности. А — большие синицы (КгеЪз... 
1971) и Б — морские желуди (Сгізр, 
1961), рассредоточенные в большей сте¬ 
пени, чем можно было бы ожидать прц 
случайном размещении в доступных при¬ 
годных местообитаниях. (По І)аѵіе$ 
1978.) 


другие особи. Кребс (КгеЬз, 1971), например, обнаружил, 
что освободившиеся лесные участки в популяциях большой си¬ 
ницы были вновь заняты птицами, переселяющимися из поса- 

"лт/’ ГД6 Р еп Р 0Д У ктивный успех был заметно ниже; а Уотсон 
(ѵѵаізоп, 1967) наблюдал, что после удаления шотландских 


куропаток с индивидуальных участков на их месте поселились 
особи, не имевшие своих участков и жившие в стаях; без инди¬ 
видуальных участков они не смогли бы размножаться и, веро¬ 
ятно, погибли бы. Территориальность в таком случае представ¬ 
ляет собоіі крайнее выражение асимметричной конкуренции 
или, если воспользоваться более выразительным термином, 
«борьбы». В этой борьбе существуют победители (особи, став- 
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шие обладателями индивидуальных участков) и побежденные 
(те, кому участок не достался). В любой произвольный момент 
времени может существовать строго ограниченное число побе¬ 
дителей. Точное число участков и соответственно победителей 
нельзя с уверенностью определить в любой, наугад выбранный 
год, поскольку год от года оно будет меняться в зависимости 
от условий среды. Тем не менее конкурентная основа террито¬ 
риальности обеспечивает сравнительное постоянство числа вы¬ 
живших особей, которые способны к размножению. 

Винн-Эдвардс (\Ѵуппе-Е(І\ѵагс1з, 1962) высказал предполо¬ 
жение о том, что основными причинами, которые обусловливают 
эволюцию территориального поведения, должны быть сами ре¬ 
гуляторные эффекты территориальности. Он исходил из того, 
что отбор благоприятствует территориальности, потому что 
в целом популяция выигрывает от разделения ресурсов; при 
этом имеется гарантия, что популяция не использует эти ресур¬ 
сы сверх меры. Однако существуют достаточно веские доводы, 
дающие основание отвергнуть такое связанное с «групповым 
отбором» объяснение (по сути оно расширяет эволюционную 
теорию сверх разумных пределов). Винн-Эдвардс (\Ѵуппе-Есі- 
ѵѵагсіз, 1977) впоследствии сам признал эти доводы и отказался 
от своих идей. Конечную причину территориальности, по-види¬ 
мому, следует искать в естественном отборе, т. е. в некотором 
преимуществе, которое выпадает на долю особи 

Любой выигрыш, который особь получает от наличия у нее 
индивидуального участка, следует, конечно, сопоставлять с за¬ 
тратами на защиту этого участка. У некоторых животных за¬ 
щита включает жестокие конфликты между конкурентами, то¬ 
гда как у других существует более тонкое взаимное распозна¬ 
вание конкурирующими особями запрещающих сигналов 
(например, песня или запах). Однако, даже когда возможности 
физического вреда минимальны, территориальные животные 
обычно расходуют энергию на охрану и сигнализацию о грани¬ 
цах своей территории, и если естественный отбор поддерживает 
территориальность, то выигрыш всегда должен превышать эти 
энергетические затраты (см. Эаѵіез, Ноизіоп, 1984). 

У большой синицы, например, самец расходует время и энер¬ 
гию, занимая индивидуальный участок в конце зимы. Для до¬ 
бывания пищи или привлечения полового партнера в этом 
участке, очевидно, нет необходимости (Реггіпз, 1979), но летом 
обусловленное территориальностью рассредоточение гнезд в 
значительной степени снижает вероятность гибели яиц и наси¬ 
живающих самок от хищников (КгеЬз, 1971), особенно мелких 
куньих (Эупп, 1977). Действительно, чем больше размер инди¬ 
видуального участка, тем меньше вероятность гибели, и очевид¬ 
но, что особь выигрывает от этого. Сходным образом Шерман 
‘(ЗсЬегтап, 1981) обнаружил, что большие размеры индивиду- 
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ального участка у земляной 
белки (ЗрегторНіІиз Ьеі- 
(ііп§і) снижают число слу¬ 
чаев каннибализма, т. е. 
поедания молоди особями 
того же вида. 

По-видимому, самым 
обычным вышрышем от то¬ 
го, что особь удерживает 
индивидуальный участок, 
является увеличение скоро¬ 
сти потребления пищи. Не¬ 
посредственно это наблю¬ 
дать трудно, но хорошим 
косвенным свидетельством 
могут служить результаты 
исследований, в которых в 
ответ на изменение количе¬ 
ства пищи регистрировалось 
изменение территориально¬ 
го поведения. Примером яв¬ 
ляется работа Гесса с соав¬ 
торами (Сазз еі аі., 1976) 
по питающемуся нектаром 
охристому колибри ( Зеіаз - 
рНогиз ги}из). На северо- 
западе Калифорнии, где 
проводилась эта работа, ин¬ 
дивидуальные участки ко¬ 
либри значительно различались по размерам; но они также раз¬ 
личались по числу и виду встречающихся там цветущих расте¬ 
ний, нектаром которых питается колибри, а следовательно, по об¬ 
щему количеству нектара. В действительности между размерами 
индивидуального участка и плотностью нектароносных растений 
наблюдалась обратная связь; возможное объяснение этого при¬ 
ведено в виде схемы на рис. 6.33. По мере увеличения размеров 
индивидуального участка затраты на его защиту быстро воз¬ 
растают. Выигрыш при этом также возрастает, поскольку он 
обусловлен высокой скоростью потребления пищи, которая яв¬ 
ляется результатом отсутствия конкурентов за источники нек¬ 
тара. Когда плотность источников нектара на индивидуальном 
участке оказывается высокой и птица нс в состоянии потребить 
весь имеющийся нектар, выигрыш выходит на постоянный уро¬ 
вень. При низкой плотности нектара на единицу площади (из-за 
того, что мало цветов и (или) в них мало нектара) выигрыш 
с увеличением размера индивидуального участка возрастает 
медленно и чистый выигрыш (выигрыш минус затраты) дости- 


Высокая концентрация 


Затраты 



Низкая 

концентрация 

нектара 


Размеры индивидуального участка 
- Затраты-Выигрыш 

Рис. 6.33. Возможные затраты, выигрыш 
и чистый выигрыш (выигрыш минус за¬ 
траты) при защите индивидуального уча¬ 
стка. При переходе к территориальности 
затраты резко увеличиваются и затем 
они увеличиваются со все более высокой 
скоростью по мере того, как возрастает 
сложность защиты индивидуального 
участка. Если на индивидуальном уча¬ 
стке содержится все необходимое для 
организма, то выигрыш перестает расти. 
Если плотность ресурса (в данном слу¬ 
чае нектар) высока, то это происходит 
при небольших размерах индивидуально¬ 
го участка, а если плотность ресурса 
низкая, то при больших размерах. Вслед¬ 
ствие этого при более высокой плотно¬ 
сти ресурса чистый выигрыш достигает 
максимальной величины на индивиду¬ 
альном участке меньшего размера 
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гает своего максимального значения при сравнительно большом 
размере участка (рис. 6.33). Однако, когда плотность нектара 
высока (много цветков с большим содержанием нектара), вели¬ 
чина его потребления возрастает быстро и чистый выигрыш 
достигает максимума на сравнительно небольшом индивидуаль¬ 
ном участке. Итак, если естественный отбор благоприятствует 
тем птицам, которые имеют индивидуальный участок наиболее 
подходящих размеров, то между размерами защищаемой тер¬ 
ритории и плотностью нектара на ней должна существовать 
обратная связь, т. е. то, что обнаружил Гесс с соавторами. 

Следовательно, территориальность можно рассматривать как 
гибкий и тонкий поведенческий механизм, возникающий в связи 
с максимизацией чистого выигрыша, который приходится на 
долю каждого отдельного конкурента. Кроме того, следствием 
территориальности является ее исключительно сильное воздей¬ 
ствие на саму популяцию. Этот случай является единственным 
(хотя и достаточно ярким) примером, когда четко выражена 
асимметричность внутривидовой конкуренции. 

6.12. Самоизреживание популяций 

Постепенность в воздействиях на рост популяции. — Числен¬ 
ность когорты приближается, а затем следует линии изрежива- 
ния. — Сходные наклоны линий переживания приводят к „зако¬ 
ну степени — 3 / 2 ”. — Наклон линии изреживания — 1. — Разно¬ 
образие размеров и форм растений укладывается вдоль одной 
и той же линии изреживания. — Объяснение наклона — 3 / 2 . 
— Большая часть «биомассы», накапливающейся в изреживаю- 
щейся когорте, представляет собой некромассу. — Вариабель¬ 
ность линий изреживания. — Происходит ли самоизреживание 
у животных? 

Мы уже видели, как внутривидовая конкуренция за некото¬ 
рый период времени может повлиять на число погибших и ро¬ 
дившихся особей, на рост и распределение биомассы в пределах 
популяции. В предыдущих разделах эти эффекты оценивались 
по конечным результатам конкуренции. В действительности они 
часто оказываются постепенными. По мере увеличения возраста 
когорты составляющие ее особи увеличиваются в размерах, их 
потребности возрастают и вследствие этого конкуренция между 
ними становится все более и более интенсивной. Усиление кон¬ 
куренции в свою очередь постепенно ведет к увеличению риска 
их гибели. Таким образом, как число выживших особей, так и 
скорость их роста одновременно зависят от плотности. 

Явления, возникающие в когортах высокой плотности, были 
изучены на ряде популяций растений. Один из примеров показан 
на рис. 6.34,Л, где обе оси имеют логарифмический масштаб. 
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Плотность выживших растений, число особей на 1 м 2 

Рис, 6.34. Самоизреживание в посевах Іоііит регеппе при пяти значениях 
плотности: 1000 (черные кружки), 5000 (белые кружки), 10 000 (черные квад¬ 
раты), 50 000 (белые квадраты) и 100 000 (черные треугольники) семян-м~ 2 . 
А, Затенение 0%. Б. Затенение 83%. Линии соединяют популяции, посажен¬ 
ные при каждом из пяти значений плотности. Выборки из посевов взяты в 
пять последовательных сроков. Следовательно, линии обозначают траектории 
во времени, по которым проходили популяции. Стрелками указаны направле¬ 
ния траекторий, т. е. ход самоизреживаиия. Более подробное обсуждение см. 
в тексте. (По Ьопзсіаіе, \Ѵаікіп5оп, 1982.) 

Многолетний плевел ( Ьоііит регеппе) высевали с разной плот¬ 
ностью и с каждого участка брали образцы через 14, 35, 76, 
104 и 146 сут (Ьопзсіаіе, \Ѵа1кіпзоп, 1982). Каждая линия на 
рисунке соответствует определенной плотности посева. Последо¬ 
вательные точки вдоль линии характеризуют популяции одной 
и той же начальной плотности в разном возрасте. Линии, таким 
образом, представляют собой траектории, по которым происхо¬ 
дят изменения во времени. Направление указано стрелками, 
ведущими от многочисленных мелких молодых особей (внизу 
справа) к небольшому числу более крупных и взрослых расте¬ 
ний (вверху слева). 

После 35 сут в популяциях с высокой плотностью рост рас¬ 
тений замедлялся: средняя масса одного растения (в данном 
возрасте) всегда была самой большой в популяциях с самой 
низкой плотностью (рис. 6.34,Л). Кроме того, ясно, что в пер¬ 
вую очередь значительная гибель особей происходила в попу¬ 
ляциях с самым медленным ростом и самой высокой плотностью 
посадки: в двух популяциях, посеянных при самой высокой 
плотности, начиная с 35-х суток и до последнего сбора образ¬ 
цов, наблюдалось постепенное снижение численности растений. 
Однако^ самым примечательным для этих наиболее плотных по¬ 
пуляций оказалось то, что снижение плотности популяции и 
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увеличение массы растений происходило одновременно: траек¬ 
тории обоих популяций располагались вдоль прямой линии с 
наклоном, примерно равным — 3 / 2 . Считается, что в этих попу¬ 
ляциях происходит самоизреживание (т. е. постепенное умень¬ 
шение плотности в популяции растущих особей), а линия с на¬ 
клоном, равным примерно — 3 / 2 , к которой приближаются и 
затем идут вдоль нее их траектории, называется линией изре- 
живания. 

В популяциях, посеянных при более низкой плотности, само¬ 
изреживание начинается гораздо позже. В самом деле, чем ни¬ 
же плотность, тем позднее наступало самоизреживание. Тем не 
менее популяции во всех случаях вначале имели почти верти¬ 
кальную траекторию, т. е. смертность была невелика. Затем, 
по мере приближения к линии изреживания, смертность в по¬ 
пуляциях возрастала так, что наклоны всех траекторий посте¬ 
пенно достигали значения — 3 / 2 . И наконец, достигнув линии 
изреживания, популяции следовали вдоль нее. 

Экологи растений много раз обнаруживали, что увеличиваю¬ 
щиеся в Численности, самоизреживающиеся популяции растений 
(если они посажены при достаточно высокой плотности) дости¬ 
гают линии изреживания и затем следуют вдоль линии изрежи¬ 
вания, наклон которой равен примерно — 3 /г- Эта зависимость 
часто называется «закон степени — 3 / 2 » (Ѵоба еі аі.^1963), по¬ 
скольку плотность [й) связана со средней массой (и>) следую¬ 
щим уравнением: 

\%ю=\%с — 

или 

ш = с-сі~ 3 ^, 

где с — константа. В действительности во многих случаях, в ко¬ 
торых такая связь была обнаружена, это относилось не к от¬ 
дельной когорте, прослеженной во времени, а сравнивались 
серии сходных популяций разного возраста. Наиболее отчетли¬ 
во закономерность прослеживалась в популяциях деревьев и 
других долгоживущих видов. 

Наклон — 3 /2 указывает на то, что в растущей самоизрежи- 
вающейся популяции средняя масса растения возрастает быст¬ 
рее, чем уменьшается плотность. Следовательно, в популяции, 
для которой справедлив «закон степени — 3 / 2 », общая масса 
(или урожай) будет постоянно увеличиваться. Со временем, 
конечно, это увеличение должно прекратиться — урожай не мо¬ 
жет возрастать бесконечно. Вместо этого можно ожидать, что 
наклон линии изреживания изменится от — 3 / 2 до —1, т. е. об¬ 
щая масса растений на единицу площади будет оставаться по¬ 
стоянной. Такая картина действительно наблюдалась, когда 
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популяции Шіит регеппе (рис. 6.34, Б) росли при низкой ин¬ 
тенсивности освещения (17%. от полной освещенности). Наклон 
—1 означает, что дальнейший прирост выживших особей в точ¬ 
ности уравновешивает гибель других растений, т. е. эта ситуа¬ 
ция имеет место тогда, когда общий урожай достигает своего 
максимального значения, которое не может быть превышено 
данным видом в данных условиях. При пониженной освещенно¬ 
сти максимальный урожай будет меньше; в этом случае наклон 
— 1 может быть получен при более низкой плотности (рис. 6.34,, 
Б). Однако на практике даже в искусственных условиях немно¬ 
гие самоизреживающиеся популяции достигают максимальных 
значений урожая; наклон линии изреживания —1 наблюдается 
редко. 

Интересно, что для всех видов растений характерна линия 
изреживания с наклоном, равным примерно — 3 / 2 и к тому же 
все данные укладываются примерно на одну и ту же прямую, 
свободный член (т. е. величина с в уравнении) которой изме¬ 
няется в очень узких пределах (рис. 6.35). В правой части гра¬ 
фика на рис. 6.35 находятся популяции мелких растений с вы¬ 
сокой плотностью (однолетние травы и многолетники с корот¬ 
коживущими побегами), а в левой — разреженные популяции 
очень крупных растений, в основном деревьев. Все разнообра¬ 
зие размеров и форм растений укладывается вдоль линии меж¬ 
ду этими крайними случаями: этот диапазон включает вечнозе¬ 
леную секвойю ( Зеуиоіа зетрегѵігепз ) — самое высокое из из¬ 
вестных деревьев, а также одноклеточную водоросль СЫогеІІа : 
(Л. ЛѴЬііе, личное сообщение). Но популяция каждого вида 
испытывает изреживание, проходя при этом только часть всей 
прямой на рис. 6.35, т. е. в этих координатах траектория дан¬ 
ного вида в данных условиях среды начинается как вертикаль¬ 
ная линия, которая затем достигает прямой с наклоном — 3 / 2 и 
в конечном счете проходит некоторую ее часть. (Траектория, 
по-видимому, снова отклонилась бы от прямой и пошла вдоль 
линии с наклоном —1, если бы в популяции был достигнут мак¬ 
симальный урожай.) Разные виды достигают общей линии и 
отклоняются от нее в разных точках. 

Заметим, между прочим, что графики на рис. 6.34 и 6.35 по¬ 
строены в соответствии с определенной договоренностью: по 
оси х отложены логарифмы плотности, а по оси у — средней мас¬ 
сы. Это не означает, однако, что плотность является независимой 
переменной, от которой зависит средняя масса. На самом деле 
зависимость может показывать, что средняя масса естественным 
образом возрастает по мере роста растения и это определяет 
уменьшение плотности популяции. Наиболее приемлемая точка 
зрения состоит в том, что плотность и средняя масса полностью 
взаимозависимы: ни один из показателей не является незави¬ 
симым от другого. 
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Рис. 6.35. Явление самоизреживания среди различных видов трав и деревьев. 
Каждая линия представляет отдельный вид и в то же время обозначает 
диапазон значений, в котором производились наблюдения. Стрелками на от¬ 
дельных линиях обозначено направление, в котором происходит самоизрежи- 
ваиие во времени. Графики построены по данным, приведенным на рис. 2.9, 
из работы Уайта (ЛѴпііе, 1980), в которой имеются ссылки на источники и пе¬ 
речислены все растения (31 вид). Обратите внимание, что все линии имеют 
наклон, примерно равный — 3 / 2 , а их параметры попадают в относительно 
узкий диапазон значений 


Точного объяснения того, почему линии изреживания имеют 
наклон — 3 / 2 , пока не существует (см., например, \ѴЬііе, 1981). 
Однако мы знаем, что в растущей когорте отношение поверх¬ 
ности листьев к площади поверхности почвы (индекс листовой 
поверхности) быстро перестает зависеть от плотности — оно 
(больше не увеличивается с ростом массы популяции. Значение 
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наклона — 3 / 2 обычно расценивают как отражение того, что 
популяция растений представляет собой массу или объем {раз¬ 
мер в степени 3), размещенный под улавливающим свет поло¬ 
гом, имеющим некоторую площадь (размер в степени 2), кото¬ 
рая остается постоянной и, таким образом,, обратно пропорцио¬ 
нальной плотности популяции. 

Рассматривая развивающуюся когорту более подробно, мы 
видим, что те листья, которые располагаются выше соседних,, 
успешно улавливают солнечный свет. Вследствие этого в луч¬ 
шем положении оказываются листья, расположенные на более 
длинных черешках или стеблях или на постоянных омертвевших 
структурах, таких, как стволы деревьев. Следовательно, со вре¬ 
менем популяция будет состоять из постепенно уменьшающего¬ 
ся числа все более крупных экземпляров, которые несут свои 
кроны на относительно все более возрастающей массе отмерших 
или нефотосинтезирующих опорных тканей; это те самые ткани* 
которые популяция накапливает в то время, когда ее траекто¬ 
рия проходит вдоль линии изреживания с наклоном — 3 / 2 . 
В самом деле, если мы посмотрим вдоль линии изреживания 
на рис. 6.35 справа налево, то мы будем переходить от травя¬ 
нистых растений через кустарники к древесным породам, у ко¬ 
торых доля отмершего вещества возрастает. Это вещество 
представляет собой некромассу, а не биомассуі Следовательно,, 
мы не можем объяснить закон изреживания с угловым коэффи¬ 
циентом — 3 / 2 исходя только из существующих в данный момент 
лимитирующих отношений между объемом листового покрова 
и площадью поверхности почвы. Объяснение существующей 
картины должно опираться на предшествующий период. (Этот 
подход может быть развит не только для того чтобы рассмот¬ 
реть процесс изреживания в популяции одного вида, но также 
для изучения смены видов в ходе растительной сукцессии; 
см. гл. 16.) 

Наконец, хотя мы и подчеркиваем видимую универсальность, 
закона изреживания с наклоном — 3 / 2 , существует ряд важных 
исключений, которые необходимо рассмотреть. Как уже указы¬ 
валось, деревья располагаются в левой части рис. 6.35, потому 
что их кроны поддерживают очень большую массу тканей; они 
в состоянии поддерживать эту массу тканей, поскольку большая 
часть этих тканей мертва и их потребности очень невелики. 
Травянистые растения, напротив, могут иметь относительно не¬ 
много тканей, потому что большая их часть требует активного- 
снабжения веществом и энергией. Таким образом, они занима¬ 
ют место в правой части рис. 6.35. При пониженной освещен¬ 
ности, которая приводит к линии изреживания с наклоном —1 
(рис. 6.34, іэ), из-за снижения интенсивности фотосинтеза пита¬ 
тельными веществами может быть обеспечена лишь небольшая 
масса тканей. Однако уменьшение поступления питательных 
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веществ не приводит к изменению наклона линии изреживания. 
Вместо этого снижается скорость, с которой популяция смеща¬ 
ется вдоль линии изреживания (Уоба еі аі., 1963; \ѴЬіІе, Наг- 
рег, 1970). Это происходит потому, что при низкой освещенно¬ 
сти может лишь поддерживаться (благодаря фотосинтезу) по¬ 
стоянная масса тканей, а при пониженном количестве питатель¬ 
ных веществ растения способны создавать ткани, но только 
медленно. В конечном счете, по-видимому, решающую роль 
играют форма и тип растения, которые определяют параметры 
линии изреживания. У хвойных деревьев при той же плотности 
популяции средняя масса растений выше, чем у лиственных; 
а у однодольных трав выше, чем у двудольных. Значение этих 
отношений обсуждается Лонсдейлом и Уоткинеоном (Ьопабаіе, 
\Ѵаікіп$оп, 1983). 

Животные, и прикрепленные, и подвижные также должны 
«самоизреживаться», поскольку в процессе роста особи в когор¬ 
те все больше конкурируют друг с другом, что приводит к сни¬ 
жению плотности популяции. Однако «закон самоизреживания» 
для популяций животных пока неизвестен. Конечно, животные 
не зависят от света в такой степени, как растения; но по край¬ 
ней мере в скоплениях прикрепленных животных можно наблю¬ 
дать стремление разместить «объем» на примерно постоянной 
площади. Вместе с тем широко применимый закон самоизрежи¬ 
вания у подвижных животных наблюдать довольно трудно (но 
см. Ве&оп еі аі., 1986). 
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Межвидовая конкуренция 


7.1. Введение 

Сущность межвидовой конкуренции заключается в том, 
что у особей одного вида уменьшается плодовитость, выживае¬ 
мость или скорость роста в результате использования ресурса 
или интерференции со стороны особей другого вида. Однако 
за этой простой формулировкой кроется большое число самых 
разнообразных нюансов. Влияние межвидовой конкуренции на 
динамику численности популяций конкурирующих видов много¬ 
лико. Динамика в свою очередь может оказывать влияние на 
распределение видов и их эволюцию. Изучение межвидовой кон¬ 
куренции идет по многим направлениям. В данной главе будет 
рассмотрен ряд данных, свидетельствующих о наличии конку¬ 
ренции, ее конечные результаты и основные влияющие на нее 
факторы. В гл. 18 будет обсуждаться роль межвидовой конку¬ 
ренции в формировании структуры экологических сообществ. 
Фактически в этой главе представлено несколько тем, которые 
в гл. 18 разбираются более подробно. Для того чтобы полнее 
познакомиться с проблемой межвидовой конкуренции, эти две 
главы следует читать вместе. 

А теперь обратим особое внимание на определение понятия 
конкуренции, которое имеет существенное значение. Конкурен¬ 
ция возникает тогда, когда два или большее число организмов 
получают ресурс из источника, который для всех явно недоста¬ 
точен. Иными словами, конкуренция возникает только в том 
случае, если ресурс ограничен. Если же ресурс имеется в из¬ 
бытке, то два вида даже с очень сходными потребностями кон¬ 
курировать не будут. Это может наблюдаться, например, при 
регулировании численности видов хищниками или паразитами. 
В настоящей главе мы ограничимся главным образом теми 
случаями, в которых как полагают, имеет место межвидовая 
конкуренция. 

7.2. Некоторые примеры межвидовой конкуренции 

Конкуренции между двумя (или более) видами из разных 
групп организмов посвящено большое число исследований. При 
отборе отдельных примеров мы исходили из того, что они наи¬ 
более ярко иллюстрируют ряд важных положений, касающихся 
конкуренции. 


341 



342 


Ч. 2. Взаимодействиж 


7.2.1. Конкуренция между саламандрами 

Пер вый п р и м е р откосится к двум видам сухопутных сала- 
мандр РІеікоАоп §Іиііпозиз и Р . }огйапі 9 обитающих в южной 
части Аппалачских гор в США. Обычно Р. }оЫапі встречается 
на больших высотах, чем Р . ^Іиііпозиз, но в некоторых районах 
зоны их обитания перекрываются. Хейрстон (Наігзіоп 1980) 
провел эксперимент на двух участках, один из которых нахо¬ 
дился в горах Грейт-Смоуки, где перекрывание наблюдалось 
только в небольшом диапазоне высот, а другой — в Бальзами¬ 
ческих горах, где виды сосуществовали в гораздо более широ¬ 
кой зоне. На обоих участках обитали популяции того и другого 
вида и, в целом, фауна саламандр была сходной; популяции 
находились на одной высоте и подвергались одинаковым воз¬ 
действиям. На каждом участке Хейрстон заложил семь экспе¬ 
риментальных площадок: на двух из них были удалены особи 
. ргаат , на двух других — особи Р. &ІиІіпо8из, а оставшиеся 
три служили контролем. Эта работа была начата в 1974 г. и в 
последующие пять лет на всех площадках шесть раз в "году 
подсчитывали число особей каждого вида; все особи были раз¬ 
делены на три группы: годовики, двухлетки, все остальные 

На контрольных площадках, как и следовало ожидать из 
двух рассматриваемых видов гораздо более многочисленным 
был Р. }огаат; а на площадках, с которых он был удален на¬ 
блюдалось статистически значимое возрастание численности 
Р. ііиііпозиз. На площадках, с которых был удален Р. йіиііпо- 
8из, не было отмечено соответствующего значимого увеличения 
численности Р. ргйат. Однако на обоих участках наблюдалось 
статистически значимое возрастание доли Р. іогсіапі среди го¬ 
довиков и двухлеток. По-видимому, это объяснялось возросшей 
плодовитостью и (или) повышенным выживанием молоди; оба 
эти фактора являются основными причинами, определяющими 
скорость размножения. 

Важным моментом является то, что неблагоприятное воздей¬ 
ствие со стороны другого вида исходно испытывали особи обоих 
видов; после удаления одного из видов, у оставшегося наблю¬ 
далось значительное увеличение численности и(или) плодови¬ 
тости и (или) выживаемости. Из этого следует, что на контроль¬ 
ных площадках и в других местах совместного обитания эти 

виды обычно конкурировали друг с другом, но все же сосущест- 
вовзли. 

7.2.2. Конкуренция между видами подмаренника 

( Саііит зрр.) 

В качестве второго примера приведем эксперимент, выпол¬ 
ненный одним из известнейших «отцов-основателей» экологии 
растении А. Г. Тенсли, который изучал конкуренцию между 
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двумя видами подмаренника (Тапвіеу, 1917). Саііит Негсіпі- 
сит — это вид, растущий в Великобритании на кислых почвах, 
тогда как распространение Саііит ритііит ограничено более 
щелочными почвами (во времена Тенсли эти виды назывались 
С. захаійе и С. зуіѵезіге). Выращивая виды по отдельности, 
Тенсли обнаружил, что каждый из них хорошо рос как на кис¬ 
лой почве из местообитания С. Негсіпісит, так и на щелочной 
почве из местообитания С. ритііит. Однако, при совместном 
выращивании на кислой почве успешно рос только С. Негсіпі¬ 
сит, а на щелочной почве — только С. ритііит. По-видимому, 
эти результаты свидетельствуют о конкуренции между видами 
при их совместном выращивании. В конкурентной борьбе по¬ 
беждает один вид, тогда как другой проигрывает настолько, что 
происходит его вытеснение из биотопа. Исход конкуренции за¬ 
висит от условий, в которых она происходит. 

7.2.3. Конкуренция между морскими желудями 

Третий пример взят из работы Коннелла (Соппеіі, 1961). 
Этот автор изучал два вида морских желудей, обитающих у 
побережья Шотландии: СНіНатаІиз зіеііаіиз и Ваіапиз Ьаіа- 
поЫез (рис. 7.1). Эти виды часто встречаются вместе на одних 
и тех же участках каменистого побережья северо-западной Ев¬ 
ропы. Однако взрослые особи СНіНатаІиз обычно обитают в 
литоральной зоне, которая расположена выше, чем зона обита¬ 
ния взрослых особей Ваіапиз , хотя молодь СНіНатаІиз в зна¬ 
чительном количестве оседает в зоне обитания Ваіапиз. Для 
того чтобы понять наблюдавшуюся зональность Коннелл дли¬ 
тельное время изучал это явление. В течение года он проводил 
последовательные учеты особей, определяя при этом их распре¬ 
деление. Наиболее существенным оказалось то, что на некото¬ 
рых участках, где молодь СНіНатаІиз оседала в зоне обитания 
Ваіапиз, она оказывалась удаленной от прикрепленных Ваіа¬ 
пиз. В отличие от обычной ситуации (оседание вблизи Ваіа¬ 
пиз), такая молодь хорошо выживала, независимо от уровня 
приливов. Возникло предположение, что обычной причиной 
гибели молоди СНіНатаІиз было не слишком длительное время 
пребывания под водой в нижней зоне, а конкуренция с Ваіапиз. 
Прямые наблюдения подтвердили, что Ваіапиз подавляют 
СНіНатаІиз, сдвигая их или разрушая раковины. Наибольшая 
смертность среди СНіНатаІиз отмечалась в сезоны самого быст¬ 
рого роста Ваіапиз. Кроме того, те немногие особи СНіНатаІиз, 
которые в течение года выжили в скоплении Ваіапиз, оказались 
намного мельче особей, выросших на свободных участках. По¬ 
скольку более мелкие морские желуди менее плодовиты, этот 
пример показывает, что межвидовая конкуренция приводит 
также к уменьшению плодовитости. 
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влияние этих влияние этих 

факторов факторов 


Рис. 7.1. Размещение взрослых особей и вновь осевших личинок Ваіапиз Ьаіа- 
поісіез и СНіНатаІиз зіеііаіиз в приливно-отливной зоне. На схеме показано 
влияние обсыхания и конкуренции. Слева обозначены зоны: С.У.С.П. — сред¬ 
ний уровень сизигийного прилива; С.У.К.П. — средний уровень квадратурного 
прилива; С.П.О.У. — средний приливно-отливный уровень; С.У.К.О. — сред¬ 
ний уровень квадратурного отлива; С.У.С.О. — средний уровень сизигийного 
отлива. (По Соппеіі, 1961.) 


Итак, между Ваіапиз и СНіНатаІиз существует конкурен¬ 
ция. Они совместно обитают на одних и тех же участках побе¬ 
режья, но, если приглядеться повнимательнее, то их местооби¬ 
тания перекрываются очень незначительно. Ваіапиз подавляет 
и вытесняет СНіНатаІиз из нижней зоны; но СНіНатаІиз может 
выживать в литорали, где Ваіапиз из-за своей большой чувст¬ 
вительности к обсыханию погибает. 

7.2.4. Конкуренция между видами Рагатесіит 

Четвертый пример заимствован из классической работы 
крупнейшего советского эколога Г. Ф. Гаузе, который в серии 
лабораторных экспериментов изучал конкуренцию на трех ви¬ 
дах простейших Рагатесіит (Оаизе, 1934, 1935). Все три вида 
хорошо росли в монокультуре, достигая в пробирках с жидкой 
средой стабильных значений предельных плотностей популяции. 
Пищей инфузориям служили бактериальные или дрожжевые 
клетки, растущие на регулярно добавляемой овсяной муке 
(рис. 7.2,Л). 
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Рис. 7.2. Конкуренция у Рагатесіит. А. В монокультуре Р. аигеііа, Р. саийаіит н Р. Ьигзагіа размножаются и поддер- 
живают постоянную численность популяции. В. При совместном выращивании Я. аигеііа вытесняет Я. саиЛаІит. В. При 
совместном выращивании Я. саисіаіит и Р. Ьигзагіа сосуществуют, но при более низких уровнях плотности, чем в мо¬ 
нокультуре. (Данные из работы Саизе, 1934; по Сіарііат, 1973.) 
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Когда Гаузе помещал Рагатесіит аигеііа и Р. саисіаіит в 
одну пробирку, численность Р. саисіаіит всегда снижалась 
вплоть до полного вымирания; победителем оказывалась 
Р. аигеііа (рис. 7.2,5). В обычных условиях Р. саисіаіит не 
могла бы погибнуть от голода, так быстро как показывает кри¬ 
вая вымирания на рисунке, но в ходе эксперимента Гаузе еже¬ 
дневно изымал 10% среды вместе с содержавшимися в ней 
инфузориями. Р. аигеііа при этом успешно конкурировала, по¬ 
тому что около положения стабильной численности популяции, 
она все еще увеличивалась на 10% в сутки (популяция еще 
могла противодействовать искусственной смертности), тогда как 
прирост численности в популяции Р. саисіаіит составлял только 
1,5% в сутки СѴѴіПіашзоп, 1972). 

Напротив, когда вместе выращивали Р. аигеііа и Р. Ъигзагіа, 
ни один из видов полностью не вымирал. Они сосуществовали 
друг с другом, но установившиеся на постоянном уровне вели¬ 
чины плотности были гораздо ниже, чем в монокультурах 
(рис. 7.2.В). Из этого следует, что между сосуществующими 
видами все же происходила конкуренция. Однако, более тща¬ 
тельное изучение выявило следующее: обитая совместно в од¬ 
ной и той же пробирке, инфузории подобно морским желудям 
были пространственно разобщены. Р. аигеііа держались в тол¬ 
ще культуральной среды и питались бактериями, тогда как 
Р. Ьигзагіа концентрировались у дна пробирок, потребляя 
дрожжевые клетки. 


7.2.5. Конкуренция между диатомовыми водорослями 

Последний пример мы взяли из работы Тилмана и его кол¬ 
лег (Тіігпап еі аі ., 1981), которые изучали конкуренцию между 
двумя видами пресноводных диатомей: Азіегіопеііа [огтоза и 
Зупесіга иіпа. Это лабораторное исследование замечательно тем, 
что в ходе его одновременно с регистрацией плотности популя¬ 
ции оценивалось воздействие вида на лимитирующий ресурс. 
Обоим видам водорослей для построения клеточных стенок не¬ 
обходим кремний. Если один из видов содержали как моно¬ 
культуру в среде с постоянным притоком ресурса, то числен¬ 
ность этого вида достигала стабильной предельной плотности 
насыщения, а концентрация кремния поддерживалась на посто¬ 
янном низком уровне (рис. 7Д А и Б). Другими словами, клет¬ 
ки диатомей поглощали кремний и, эксплуатируя этот ресурс, 
поддерживали его концентрацию на низком уровне. Зупесіга, 
однако, снижала концентрацию кремния до более низкого уров¬ 
ня, чем Азіегіопеііа. Таким образом, когда два вида выращива¬ 
ли совместно, Зупесіга поддерживала концентрацию на таком 
уровне, который был слишком низким для выживания и раз- 
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множения Азіегіопеііа. Поэтому Зупедга, конкурируя за крем¬ 
ний с Азіегіопеііа, вытесняла эту последнюю из смешанной 
культуры (рис. 7.3,В). 

7.3. Некоторые общие черты межвидовой конкуренции 

Интерференция и эксплуатация. — Межвидовая конкуренция 
часто сильно асимметрична. — Конкуренция за один ресурс 
влияет на конкуренцию за другие ресурсы: конкуренция побе¬ 
гов и конкуренция корней. 

Все пять рассмотренных примеров показывают, что особи 
разных видов могут находиться в конкурентных отношениях. 
В этом нет ничего удивительного. Результаты изучения сала¬ 
мандр и морских желудей также показали, что в природе дей¬ 
ствительно разные виды конкурируют друг с другом (т. е. е 
популяциях наблюдалось заметное снижение численности 
и (или) плодовитости и (или) выживаемости). Кроме того, кон¬ 
курирующие виды могут исключать один другого из определен¬ 
ных местообитаний, т. е. они не могут сосуществовать (как в 
случаях с подмаренниками, диатомовыми водорослями и пер¬ 
вой парой видов Рагатесіит или же они могу?' сосуществовать 
'(как саламандры), но при этом по-видимому, несколько по-раз¬ 
ному используют ресурсы среды (например, морские желуди и 
вторая пара видов Рагатесіит) . 

Межвидовую конкуренцию, так же как и внутривидовую 
можно разделить на 2 основных типа — интерференцию и экс¬ 
плуатацию, хотя в любом конкретном взаимодействии можно 
выявить элементы и того, и другого типа. В случае эксплуата¬ 
ционной конкуренции особи взаимодействуют друг с другом 
косвенно, реагируя на количество ресурса, пониженное вслед¬ 
ствие активности конкурентов. Пример такого взаимодействия 
дают эксперименты Тилмана и его коллег на диатомовых водо¬ 
рослях. Когда межвидовая конкуренция основана на использо¬ 
вании общего ресурса, то один вид потребляет этот ресурс и 
уменьшает его количество до такого уровня, при котором ско¬ 
рость роста, размножения или выживаемость другого вида сни¬ 
жается. Морские желуди, которых изучал Коннелл, напротив, 
дают нам хороший пример интерференционной конкуренции. 
Ваіапиз, в частности, прямо и физически препятствует закреп¬ 
лению СНіНатаІиз на ограниченных участках каменистого суб¬ 
страта. 

Другим важным моментом является то, что межвидовая 
конкуренция (подобно внутривидовой) часто бывает сильно 
асимметричной, т. е. ее последствия не одинаковы для обоих 
видов. Например, в случае, исследованном Коннеллом, Ваіапиз 
вытеснял СНіНатаІіз из зоны возможного сосуществования; но 
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л Монокультура Азіегіопеііа В Монокультура 5 упевга 




В Межвидовая конкуренция 



Рис. 7.3. Конкуренция у диатомовых водорослей. А. При выращивании в мо¬ 
нокультуре Азіегіопеііа }огтоза выходит на постоянный уровень плотности 
и поддерживает концентрацию ресурса (силиката) иа постоянном низком 
уровне. Б. При выращивании в монокультуре 5 упейга иіпа ведет себя сходным 
образом, но поддерживает концентрацию силиката на еще более низком уров¬ 
не. В. При совместном культивировании (в двух повторностях) 5 упейга вытес¬ 
няет Азіегіопеііа. (По Тіітап еі аі., 1981.) 


любое воздействие Скікатаіиз на Ваіапиз было незначитель¬ 
ным; распространение Ваіапиз ограничено его собственной чув¬ 
ствительностью к обсыханию. Очень похожий случай описали 
Грейс и Ветцель в шт. Мичиган (Огасе, \Ѵе1ге1, 1981). В прудах, 
где изучали два вида рогоза, один из видов, Турка ІаЩоІіа, рос 
в основном на мелководье: тогда как другой вид. Турка ап§из- 
Щоііа встречался на более глубоководных участках (рис. 7.4). 
В экспериментах было установлено, что Т. ІаЩоІіа обычно вы¬ 
тесняет с мелководья Т. ап^изЩоІіа, а распределение Т. ІаЩо- 
Ііа не зависит от конкуренции с Т. ап§и5Іі(оІіа. 

Широкий обзор опубликованных работ по изучению межви¬ 
довой конкуренции у насекомых в естественных условиях сде¬ 
лали Лоутон и Хассел (Ьа\ѵ1оп, Наззеі, 1981). Они установили, 
что случаи асимметричной конкуренции (где один вид влияет 
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Рис. 7.4. Асимметричная конкуренция между видами рогоза^ А. Природное 
размещение сосуществующих популяций Турка Іаіі{оІіа (на мелководье) 
и Т. ап§и8Іі}оІіа (на большей глубине). Б. При одиночном выращивании 
Т. ап&ивЩоІіа растет в гораздо более широком диапазоне глубин (вероятно, 
этот вид обычно вытесняется с мелководья), но Т. ІаЩоІіа растет в том же 
диапазоне глубин, что и в условиях конкуренции. (По Огасе, \Ѵеіге1, 1981.) 


на другой очень слабо или не влияет вовсе)* в два раза, более 
многочисленны, чем случаи симметричных взаимодействий. 
Взаимодействие, при котором один вид неблагоприятно влияет 
на другой, но этот другой, в свою очередь, не оказывает ника¬ 
кого влияния на первый, обычно называют аменсализмом. Под 
это определение практически подходят все случаи, в которых 
асимметрия межвидовой конкуренции сильно выражена. Вместе 
с тем, относя эти случаи к аменсализму, а не к конкуренции, 
мы игнорируем их неразрывную связь с более симметричными 
случаями межвидовой конкуренции. Джексон (Ласкзоп, 1979), 
например, изучал очень ярко выраженную «конкуренцию через 
обрастание», которая наблюдается среди видов мшанок (коло¬ 
ниальные животные), живущих на нижней поверхности корал¬ 
лов у побережья Ямайки (конкуренция через обрастание обыч¬ 
но очень широко распространена среди прикрепленных морских 
организмов). Он обнаружил, что для парных взаимодействий 
среди семи наиболее часто конкурирующих видов «процент по¬ 
бедителей» изменяется более или менее непрерывно от 50 
(симметричная конкуренция) до 100%. 

Наконец, следует отметить, что конкурирующим за один 
ресурс особям часто приходится использовать другой лимита- 
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рованный ресурс. ;Басс (Визз, 1979), например, показал, что во 
.взаимодействиях мшанок по типу «обрастания» существует, по- 
видимому, взаимозависимость конкуренции за пространство и 
за пищу. Когда колония одного вида соприкасается с колонией 
другого вида, она нарушает структуру течений, которые созда¬ 
ются каждой колонией и несут к ней частицы пищи; в свою 
•очередь та колония, поступление пищи к которой ограничено, 
.имеет худшие возможности конкурировать за пространство 
(разрастаться и занимать площадь). Сходные примеры обнару¬ 
жены у имеющих корни растений. Предположим, что «агрессив¬ 
ный» вид внедряется в крону «подавляемого» вида и затеняет 
• его. Угнетенный вид будет страдать от недостатка получаемой 
-солнечной энергии, что приведет к снижению скорости роста 
■его корней, вследствие чего растение будет хуже использовать 
запасы воды и питательных веществ в почве. Это повлечет за 
собой снижение скорости роста его корней и листьев. Таким 
образом, когда конкурируют виды растений, то эффект конку¬ 
ренции передается от корней к побегам и в обратном направ- 
. лении. Ряд исследователей делали попытки разделить эффекты 
надземного (конкуренция побегов) и подземного (конкуренция 
корней) взаимодействия в экспериментах с двумя видами, ко¬ 
торые выращивались в разных условиях: а) поодиночке, б) сов¬ 
местно; в) в одном объеме почвы, но с изолированными над¬ 
земными частями; и г) в отдельных объемах, но с контактиру¬ 
ющими кронами. Одним из примеров может служить работа 
Гроувса и Уильямса (Ого^ез, \ѴіШатз, 1975) с клевером под¬ 
земным ( Тгі^оііит зиЬіеггапеит ) и хондриллой ситпиковидной 
( СНопбгіІІа ]'ипсеа). Клевер в любой ситуации не испытывал 
заметного влияния (еще один пример асимметричной конкурен¬ 
ции) . Однако, как видно из рис. 7.5, хондрилла ситниковидная 
подвергалась воздействию конкурента как при контакте корне¬ 
вых систем (сухая масса растений снижалась до 65% от конт¬ 
рольного значения), так и при контакте только между надзем¬ 
ными частями (47% от контроля). При полностью совместном 
выращивании эффект умножался (0,65x0,47 = 0,306, т. е. 30,6%; 
что очень близко к снижению до 31%, полученному в опыте). 
•Очевидно, что на рост растений большое влияние оказывает 
как надземная, так и подземная конкуренция. 

Результаты экспериментов, подобных тем, что рассмотрены 
выше, подводят нас к наиболее важному в изучении межвидо¬ 
вой конкуренции вопросу: в каких условиях возможно сосуще¬ 
ствование конкурирующих видов и какие условия приводят к 
конкурентному исключению? Математические модели позволяют 
глубже проникнуть в сущность этого вопроса; они, наряду с 
.результатами наиболее важных лабораторных и полевых иссле¬ 
дований, будут обсуждаться в следующем разделе. Рассмотре¬ 
шив других важных вопросов, а именно насколько распростра- 
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Подземная* 

Подземная Наземная и наземная 

Монокультура конкуренция конкуренция конкуренция 



Рис. 7.5. Подземная н надземная конкуренция между клевером подземным- 
( ТгЦоІіит зиЫеггапеит) и хондриллой ситниковидной (СкопйгШа /ипсеа ). 
Вверху — применявшиеся экспериментальные приспособления; внизу — сухая* 
масса хондриллы ситниковидной в процентах от массы растений, выращенных 
в монокультуре, (По Сгоѵез, >ѴІІНашз, 1975;) 

йена межвидовая конкуренция в природе и какие виды являют¬ 
ся потенциальными конкурентами, мы изложим в последнею 
части книги (гл. 18). 

7.4. Конкурентное исключение или сосуществование? 

7.4.1. Логистическая модель межвидовой конкуренции 

Коэффициент конкуренции а.—Модель Лотки — Вольтерры: 
логистическая модель для двух видов. — Свойства модели Лот¬ 
ки—Вольтерры можно изучить, используя « изоклины» — Че¬ 
тыре возможных комбинации расположения изоклин. — Силь¬ 
ный межвидовой конкурент побеждает слабого межвидового 
конкурента. — Когда межвидовая конкуренция важнее внутри¬ 
видовой, исход ее зависит от начальной плотности вида. — Ко¬ 
гда межвидовая конкуренция слабее, чем внутривидовая, видьс 
сосуществуют. 

Модель межвидовой конкуренции, названной в честь ее ав¬ 
торов «моделью Лотки—Вольтерры» (Гюіка, 1925; Ѵоііегга,. 
1926), является дальнейшим развитием логистического уравне¬ 
ния, описанного в разд. 6.9. По существу она несет в себе все 
недостатки логистического уравнения, но несмотря на это мо¬ 
дель может быть пригодна для того,, чтобы помочь выявить- 
факторы, которые определяют исход конкурентного взаимодей¬ 
ствия. 
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Логистическое уравнение: 


& 


= г-ІѴ 


(К-Лр 

К 


содержит в скобках выражение, отражающее существование 
внутривидовой конкуренции. В основе модели Лотки—Воль- 
терры лежит замена этого выражения таким, которое отражает 
и внутривидовую, и межвидовую конкуренцию. 

Обозначим численность популяции первого вида ІѴ Ь а чис¬ 
ленность второго — ІѴ 2 . Предельную плотность насыщения и 
максимальную врожденную скорость роста популяций обозна¬ 
чим соответственно Кь Кг, Г\ и г 2 . 

Предположим, что десять особей вида 2 вместе оказывают 
в результате конкуренции такое же ингибирующее воздействие 
на вид 1, как одна особь вида 1. Совместное влияние конкурен¬ 
ции (внутри- и межвидовой) на вид 1 будет равноценно воздей¬ 
ствию (Кі + Кг/Ю) особей вида 1. Константа 1/10 в данном 
случае называется коэффициентом конкуренции и обозначается 
через аіг («альфа один-два»). С помощью этого коэффициента 
оценивают конкурентное воздействие вида 2 на вид I в расчете 
на одну особь. Умножая ІѴ 2 на ап, выражаем его равноценным 
числом особей К]. (Обратите внимание, что аіг<1 означает, что 
вид 2 оказывает меньшее ингибирующее влияние на вид 1, чем 
вид 1 на самого себя; а аі 2>1 означает, что ингибирующее 
влияние со стороны вида 2 на вид 1 выражено в большей сте¬ 
пени, чем со стороны особей своего вида). Важнейшим преоб¬ 
разованием в модели представляется замена Др в скобках ло¬ 
гистического уравнения на выражение, обозначающее «ІѴ, плюс 
число эквивалентов ІѴі», т. е. 

_ г дг (Кг-{К 1 + « 18 -УѴ 2 }) 

Аі Ѵ 1 Кг 


ИЛИ 


сЬѴ х ^ 

АІ К х 


(7.1а) 


и для второго вида: 

гііѴі г 2'Уг {Кг — N 2 — Дгі'^і) (7.16) 

Аі К^ 

Из этих двух уравнений состоит модель Лотки—Вольтерры. 

Для того чтобы исследовать свойства этой модели мы долж¬ 
ны ответить на вопрос: когда (при каких условиях) увеличива¬ 
ется или уменьшается численность каждого вида? Чтобы от¬ 
ветить на этот вопрос необходимо построить диаграммы, на 
которых могут быть изображены все возможные сочетания чис¬ 
ленности вида 1 и вида 2 (т. е. все возможные комбинации N і 
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Рис. 7.6. Изоклины, полученные с помощью уравнений конкуренции Лотки— 
Вольтерры. Л. Изоклина для Л6: левее и ниже изоклины численность вида I 
увеличивается, правее и выше — уменьшается. Б. Соответствующая изоклина 
для іѴ 2 . 


и ІѴ 2 ). На таких диаграммах (рис. 7.6 и 7.8) значения Nі отло¬ 
жены по горизонтальной, а Л' 2 — по вертикальной осям, так, 
что численность обоих видов снижается вниз и влево, а повы¬ 
шается вверх и вправо. Одни сочетания N і и N 2 будут вызы¬ 
вать увеличение численности вида 1 и (или) вида 2, тогда как 
другие — уменьшение численности вида 1 и (или) вида 2; кроме 
того, для каждого вида можно провести изоклины (линии, вдоль 
которых не наблюдается ни увеличения, ни уменьшения числен¬ 
ности), отделяющие сочетания численности, при которых на¬ 
блюдается рост популяции, от тех сочетаний при которых 
популяция сокращается. Кроме того, если изоклину провести 
сначала, то по одну сторону от нее окажутся сочетания числен¬ 
ности, которые ведут к росту, а по другую — к снижению чис¬ 
ленности популяции. 

Для того чтобы провести изоклину для вида 1, мы можем 
воспользоваться тем, что на этой линии бЛб/с1/=0 (по опреде¬ 
лению), т. е. (из уравнения 7.1а): 

Л-ЛГі (Кі — N 1 — сс 1 2 • іѴ 2 ) =0. 

Это отношение справедливо, когда врожденная удельная ско¬ 
рость роста популяции (гі) равна нулю и когда нулю равна 
численность популяции (Л г і). Однако больший интерес для нас 
представляет ситуация, когда 

К\ — N 1 — аі2-Л^2=0, 

что можно переписать как 

Мх = К\ — аі2-іѴ 2 . (7.2) 

Другими словами, в любой точке прямой, которую описывает 
это уравнение, с!УѴі/(1/ = 0. Следовательно, эта линия является 
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изоклиной для вида 1; а поскольку эта линия представляет со¬ 
бой прямую, то ее можно провести, определив всего две точки 
и затем соединив их. Так, в уравнении 7.2 


при 

при 


лг,=о, м, =—± 

«12 

л^ 2 =0, А^1 = /С, 


(точка А, рис. 7.6, А), 
(точка В, рис. 7.6,А); 


соединяя эти точки, получим изоклину для вида 1. Вниз и влево 
от этой линии численность обоих видов относительно невелика 
и вид 1, испытывая слабую конкуренцию, увеличивает свою 
численность (стрелки направлены слева направо, N і на гори¬ 
зонтальной оси). Вверх и вправо от линии общая численность 
высока и численность вида 1 снижается (стрелки направлены 
справа налево). Таким же способом определим условия (пока¬ 
зано на рис. 7.6,5), которые приводят к увеличению и умень¬ 
шению численности вида 2; сочетания численности конкуриру¬ 
ющих видов разделены изоклиной вида 2, а стрелки, как и ось 
N 2 , направлены вдоль вертикали. 

И, наконец, для того чтобы' в этой модели определить исход 
конкуренции, необходимо объединить рис. 7.6, А и 7.6,5, что 
даст возможность одновременно предсказывать поведение обе¬ 
их популяций. Прежде чем это сделать, заметим, что стрелки 
на рис. 7.6 по сути являются векторами с соответствующим 
численным значением и направлением, и, для того чтобы опре¬ 
делить поведение и N 2 , следует воспользоваться обычными 
правилами сложения векторов (см. рис. 7.7). 

На рис. 7.8, А —Г показано, что существуют четыре различ¬ 
ных комбинации расположения изоклин относительно друг дру¬ 
га и в каждом случае исход конкуренции будет различным. 
Эти разные ситуации можно определить и различать по пара¬ 
метрам изоклин. Например, на рис. 7.8, А: 

«18 «21 

т. е. /Сі>/С 2 -аі 2 и К\ •сс 2 і^ > ^Сг- 


Первое неравенство показывает, что ингибирующее влияние 
внутривидовой конкуренции выражено сильнее, чем межвидовое 
воздействие вида 2 на вид 1. Второе неравенство, однако, по¬ 
казывает, что вид 1 может оказывать большее влияние на вид 
2, чем последний сам на себя. Таким образом, вид 1 является 
более сильным конкурентом в межвидовой борьбе, чем вид 2; 
и, как показывают векторы на рис. 7.8, А, вид 1 приводит вид 2 
к вымиранию, а сам достигает предельной плотности насыще¬ 
ния. На рис. 7.8,5 показана противоположная ситуация. Таким 
образом, на рис. 7.8, А и 7.8,5 приведены случаи с такими ус¬ 
ловиями, что один из видов неизбежно вытесняет другой. 
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На рис. 7.8, В: . . 

К 2 >-И *,>-&, 

«12 «21 

т. е. /Сг-аігЖі и /Сі-а2і>^2. 

В этом случае оба вида сильнее влияют на конкурента, чем 
•сами страдают от внутривидовой конкуренции. Такое может 
•быть, например, если каждый вид выделяет вещество, ядовитое 
для конкурента, но безвредное для самого себя, или же когда 
каждый вид в большей степени ведет себя агрессивно по отно¬ 
шению к особям другого вида (или даже охотится на них), чем 
к особям своего. Следствием этого, как видно-из диаграммы, 
является неустойчивая равновесная комбинация из N і и N 2 
(где изоклины пересекаются) и две устойчивые точки. В первой 
из этих устойчивых точек численность вида 1 достигает пре¬ 
дельной, а вид 2 вымирает; во второй точке ситуация противо¬ 
положна. Исход конкуренции, который будет достигнут в дей¬ 
ствительности, зависит от величин начальной плотности: вид, 
который имеет преимущество вначале, будет вытеснять конку¬ 
рента до полного исчезновения. 

Наконец, из рис. 7.8 ,Г 

> К, и Д*. > /с,, 

^12 ^21 

т. е. - • «і 2 и /С 2 Ж 1 -СС 21 . 

В этом случае оба вида в меньшей степени влияют на конку¬ 
рента, чем на особей своего вида. Это можно выразить таким 
образом: аід-сс 2 і< 1 , что в самых общих чертах соответствует 
ситуациям, в которых межвидовая конкуренция выражена сла¬ 
бее, чем внутривидовая. В результате, 
как видно из рис. 7.8, Г, существует 
устойчивое равновесное сочетание 
двух видов, к которому при разных 
сочетаниях численности стремятся обе 
популяции. 

Следовательно, в целом на модели 
Лотки—Вольтерры, описывающей 
межвидовую конкуренцию, можно по¬ 
лучить несколько исходов: безуслов¬ 
ное исключение одного вида другим, 
исключение в зависимости от соотно¬ 
шения величин начальной плотности 
и устойчивое сосуществование. Теперь 
наряду с результатами лабораторных 
и полевых исследований рассмотрим 
по очереди каждую из этих возмож- 


Объединенная 



Рнс. 7.7. Сложение векторов. 
Если численность видов 1 и 
2 увеличивается, как пока¬ 
зано векторами /V. и <Ѵ 2 , 
то возрастание численности 
объединенной популяции за¬ 
дается вектором, который 
представляет собой диаго¬ 
наль прямоугольника, обра¬ 
зованного векторами Л'і и ІѴ 2 . 
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ностей. Мы увидим, что каждый из трех полученных на модели 
исходов соответствует реальной биологической ситуации. 


7.4.2. Принцип конкурентного исключения 

Фундаментальная ниша и реализованная ниша. — Вид, лишен¬ 
ный конкурентом реализованной ниши, вымирает. — У сосущест¬ 
вующих конкурентов часто наблюдается разделение реализо¬ 
ванных ниш. — Принцип конкурентного исключения. — Методо¬ 
логические трудности, возникающие при попытке доказать этот 
принцип и особенно при попытке опровергнуть его. — Разделе¬ 
ние ниш и межвидовая конкуренция: процессы, которые не все¬ 
гда связаны. 

Рис. 7.8, Л и Б иллюстрируют те случаи, в которых сильный 
конкурент неизменно побеждает более слабого. Эту ситуацию 
полезно рассмотреть с точки зрения теории экологической пи¬ 
ши (разд. 2.12 и 3.7). Вспомним, что в отсутствие конкурентов 
другого вида экологическая ниша представляет собой фунда¬ 
ментальную нишу (определенную сочетанием условий и ресур¬ 
сов, позволяющим виду поддерживать жизнеспособную попу¬ 
ляцию). Однако в присутствии конкурентов виду приходится 
довольствоваться реализованной нишей, конкретные свойства 
которой определяются конкурирующими видами. Это различие 
подчеркивает, что межвидовая конкуренция приводит к сниже¬ 
нию плодовитости и жизнеспособности и что в фундаменталь¬ 
ной экологической нише может быть такая часть, занимая ко¬ 
торую вид в результате межвидовой конкуренции не в состоя¬ 
нии больше жить и успешно размножаться. Эта часть 
фундаментальной ниши вида отсутствует в его реализованной 
нише. Возвращаясь к рис. 7.8, Л и Б, мы, таким образом, можем 
сказать, что, конкурируя с более сильным видом, слабый кон¬ 
курент утрачивает свою реализованную нишу. Обсуждавшиеся 
до этого примеры межвидовой конкуренции теперь могут быть 
рассмотрены в рамках понятия экологической ниши. 

В случае с разными видами диатомовых водорослей, кото¬ 
рые изучал Тилман и его коллеги, фундаментальные ниши 
обоих видов обеспечивались режимом культивирования (в мо¬ 
нокультуре каждый вид бурно развивался). Когда же Зупесіга 
и Азіегіопеііа оказывались в одной пробирке и конкурировали, 
то Зупесіга имела реализованную нишу, а Азіегіопеііа — нет: 
в итоге произошло конкурентное исключение Азіегіопеііа. Такой 
же результат был получен и в опытах Гаузе, когда конкуриро¬ 
вали Р. аигеііа и Р. саийаіит\ Р. саидаіит лишалась реализо¬ 
ванной ниши и вытеснялась в конкурентной борьбе Р. аигеііа. 
Вместе с тем, когда конкурировали Р. аигеііа и Р. Ъигзагіа , 
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Рис. 7.8. Результаты конкуренции, полученные с помощью уравнений Лотки— 
Вольтерры для четырех возможных вариантов расположения изоклин для 
и N 2 . Векторы в большинстве случаев относятся к общей численности популя» 
ций и получены, как показано на рис. А. Черными кружками показаны точки 
устойчивого равновесия. Белый кружок на рис. В — точка неустойчивого рав¬ 
новесия. Более подробное обсуждение см. в тексте. 


каждый вид имел реализованную нишу, заметно отличающуюся 
от ниши другого: Р. аигеііа находилась в толще среды и пита¬ 
лась взвешенными бактериями, а Р. Ъигзагіа потребляла дрож¬ 
жевые клетки на дне пробирки. Следовательно, их сосущество¬ 
вание было связано с дифференциацией реализованных ниш 
или «разделением ресурсов». 

В экспериментах, проводившихся Тенсли на видах Саііит, 
фундаментальная ниша обоих видов включала как кислые, так 
и щелочные почвы. Однако когда виды конкурировали, то реа¬ 
лизованная ниша О. Негсупісит ограничивалась кислыми поч¬ 
вами, а О. ритііит — щелочными; иными словами, наблюда¬ 
лось обоюдное конкурентное исключение. Пи в одном из место- 
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обитаний не происходило дифференциации ниш, и ни в одном 
из них виды не могли сосуществовать. 

У морских желудей, изученных Коннеллом ; фундаменталь¬ 
ная ниша Скікатаіиз простиралась вниз в зону обитания Ва¬ 
іапиз', но конкуренция со стороны Ваіапиз ограничивала рас¬ 
пространение Скікатаіиз пределами реализованной ниши в 
верхней части побережья. Другими словами, Ваіапиз в резуль¬ 
тате конкуренции вытеснял Скікатаіиз из нижней зоны; что 
же касается самого Ваіапиз, то даже его фундаментальная 
ниша не включала в себя зону обитания Скікатаіиз, а выжи¬ 
вать в верхней зоне даже в отсутствие Скікатаіиз ему не по¬ 
зволяла чувствительность к обсыханию. Следовательно, сосу¬ 
ществование этих видов в общем также было связано с диф¬ 
ференциацией реализованных ниш. Закономерность, которая 
проявилась при обсуждении этих примеров, была обнаружена 
также во многих других случаях, что позволило возвести ее в 
статус принципа, получившего название «принцип конкурент¬ 
ного исключения, или принцип Гаузе». Его можно сформулиро¬ 
вать следующим образом: «Если два конкурирующих вида со¬ 
существуют в стабильных условиях, то это происходит благо¬ 
даря дифференциации ниш, т. е. разделения реализованных 
ниш этих видов; если, однако, такой дифференциации не про¬ 
исходит или если ей препятствуют условия среды, то один из 
конкурирующих видов будет истреблен или вытеснен другим; 
такое вытеснение наблюдается тогда, когда реализованная ни¬ 
ша более сильного конкурента полностью перекрывает те части 
фундаментальной ниши более слабого конкурента, которые 
имеются в данном местообитании». 

Однако, желая выяснить, работает ли принцип конкурент¬ 
ного исключения в какой-либо конкретной ситуации, мы можем 
столкнуться с очень серьезной методологической проблемой. 
Рассмотрим, например, случай с саламандрами из работы Хейр¬ 
стона. Два вида конкурируют и сосуществуют; в соответствии 
с принципом конкурентного исключения можно предполагать, 
что это происходит вследствие разделения ниш. Эі*о вполне 
правдоподобное предположение, но, до тех пор пока такое раз¬ 
деление не обнаружено или не подтверждено, что оно снимает 
напряжение межвидовой конкуренции, оно остается не более 
чем предположением. Таким образом, когда мы наблюдаем со¬ 
существование двух конкурентов, часто бывает трудно устано¬ 
вить, что их ниши разделены, и невозможно доказать обратное. 
Если экологу не удается обнаружить разделение ниш, то это 
может просто означать, что он искал его не там или не так. 
Принцип конкурентного исключения получил широкое призна¬ 
ние а) из-за многочисленности подтверждающих его фактов; 
б) потому что интуитивно он представляется верным и в) в его 
пользу свидетельствуют теоретические предпосылки (модель 
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Лотки— Волыерры). Однако при этом всегда будут оставать¬ 
ся такие случаи, в которых его невозможно проверить. Кроме 
того, как станет ясно из разд. 7.6, существует много других 
случаев, в которых принцип Гаузе просто неприменим. Короче 
говоря, межвидовая конкуренция представляет собой процесс, 
нередко связанный с определенным явлением — разделением 
ниш; но это явление может быть обусловлено другими процес¬ 
сами, а межвидовая конкуренция не обязательно приводит к 
разделению ниш. 


7.4.3. Взаимный антагонизм 

Хищничество у мучных хрущаков. — Аллелопатия у растений.— 
Взаимный антагонизм: зависимость исхода от достигнутой 
плотности. 

На рис. 7.8, В, полученном на основе модели Лотки—Воль- 
тсрры, изображена ситуация, когда для обоих видов межвидо¬ 
вая конкуренция выражена сильнее, чем внутривидовая. Такой 
случай известен как взаимный антагонизм. 

Крайним выражением такой ситуации может служить при¬ 
мер из работы Парка (Рагк, 1962), который использовал два 
вида мучных хрущаков: ТгіЪоІіит соп\изит и ТгіЪоІіит сазіа- 
пеит. Эксперименты Парка сороковых, пятидесятых и шестиде¬ 
сятых годов принадлежат к числу работ, оказавших наиболь¬ 
шее влияние на формирование представлений о межвидовой 
конкуренции. Жуков содержали в ящиках с мукой в условиях, 
включающих фундаментальные, а часто и реализованные ниши 
для яиц, личинок, куколок и взрослых особей обоих видов. 
В опытах несомненно имело место использование общего ресур¬ 
са и тем и другим видами и разными возрастными стадиями; 
но в данном случае нас больше всего интересует вполне опре¬ 
деленный аспект результатов, .полученных Парком. Жуки поеда¬ 
ли друг друга. Личинки и взрослые особи поедали яйца и куко¬ 
лок, уничтожая при этом особей как своего, так и чужого вида. 
Наблюдавшиеся варианты этих отношений представлены 
в табл. 7.1 (по Рагк еі аі., 1965). Важно отметить, что жуки 
обоих видов в целом поедали больше особей из популяции кон¬ 
курента, чем из своей собственной. Итак, основным механизмом 
во взаимодействии этих конкурирующих видов было обоюдное 
хищничество (т. е. взаимный антагонизм), и поэтому легко ви¬ 
деть, что оба вида в большей степени подвергались влиянию 
межвидовой, чем внутривидовой конкуренции. Обоюдная откры¬ 
тая агрессивность (или даже обоюдное хищничество), по-види¬ 
мому, является наиболее обычной формой взаимного антагониз¬ 
ма между конкурирующими видами животных. Взаимный анта¬ 
гонизм среди растений, как это часто утверждают, проявляется 
в выделении химических веществ, которые ядовиты для другого 
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Таблица 7.1. Обоюдное хищничество (форма взаимного антаго¬ 
низма) между двумя видами мучных хрущаков ТгіЬоІіит соп^и- 
5 ит и Т. сазіапеит. Взрослые особи и личинки поедают яйца 
и куколок. В отдельных случаях и в целом указано предпочте¬ 
ние каждого вида, проявляемое к жертвам своего или другого 
вида. Межвидовая конкуренция более выражена, чем внутриви¬ 
довая. (По Рагк еі аі., 1965.) 



«Хищник» 

«проявляет пред¬ 
почтение к...» 

Взрослые поедают яйца 

соп[изит 

сазіапеит 

соп}изит 

соп{изит 

Взрослые поедают куко- 

соп[изшп 

сазіапеит 

лок 

сазіапеит 

соп}изит 

Личинки поедают куко- 

соп\изит 

сазіапеит 

ЛОК 

сазіапеит 

сазіапеит 

Личинки поедают яйца 

сопіизит 

сазіапеит 

сазіапеит 

соп{изит 

В целом 

соп\изит 

сазіапеит 

сазіапеит 

соп\изит 


вида и безвредны для выделяющего их растения (явление, из¬ 
вестное под названием аллелопатия). Несомненно, что вещества 
с такими свойствами можно выделить из растений, однако не¬ 
ясно, играют ли оіни какую-либо роль во взаимодействиях, про¬ 
исходящих в природных условиях. Эти проблемы рассмотрены 
в работе Хариера (Нагрег, 1977). 

Ситуация, представленная на рис. 7.8, В (модель Лотки— 
Вольтерры), позволяет предположить, что последствия взаим¬ 
ных антагонистических отношений по существу не зависят от 
конкретного механизма их действия. Поскольку влияние межви¬ 
довой конкуренции на конкурирующие виды скльнее, чем влия¬ 
ние внутривидовой конкуренции, исход конкурентной борьбы 
в значительной степени определяется относительным обилием 
конкурентов. Межвидовая агрессия, которая исходит от мало¬ 
численного конкурента, будет относительно слабо влиять на 
многочисленный вид; но агрессивное поведение преобладающе¬ 
го по численности вида может легко привести немногочислен¬ 
ный вид к локальному вымиранию. Кроме того, если соотноше¬ 
ние численности конкурирующих видов очень точно сбаланси¬ 
ровано, то, для того чтобы преимущество перешло от одного 
вида к другому, достаточно небольшого изменения относитель¬ 
ного обилия. В таком случае исход конкуренции будет непред¬ 
сказуемым; любой из двух видов в зависимости от исходной 
плотности или 'плотности, которой он достиг, может вытеснить 
конкурента. Из табл. 7.2, где приведены результаты опытов 
Парка на мучных хрущаках (Рагк, 1954), видно, что такая си- 



Гл. 7. Межвидовая конкуренция 361 

Таблица 7.2. Конкуренция между ТгіЬоІіит сопіизит и Т. саз- 
іапеит в разных условиях среды. Один из видов всегда элимини¬ 
руется, и исход конкуренции зависит от условий («климата»), 
в которых содержатся жуки, но тем не менее исход чаще ока¬ 
зывается случайным, а не детерминированным. (По Рагк, 1954.) 


«Климат» 

Процент побед 

соп{изшп 

сазіапеиш 

Жаркий влажный 

0 

100 

Умеренный влажный 

14 

86 

Холодный влажный 

71 

29 

Жаркий сухой 

90 

10 

Умеренный сухой 

87 

13 

Холодный сухой 

100 

0 


туация действительно может иметь место. Выживал всегда 
только один из видов, и равновесие между конкурентами изме¬ 
нялось в зависимости от «климатических» условий. Тем не ме¬ 
нее при всех промежуточных вариантах условий среды исход 
конкуренции был скорее случайным, чем детерминированным. 
Даже заведомо менее конкурентоспособный вид может порой 
достичь такой численности, при которой он вытеснит своего 
конкурента. 


7.5. Сосуществование вследствие разделения ниш: 
гипотеза лимитирующего сходства 

Какова степень разделения ниш между сосуществующими кон¬ 
курентами? — Создание простых моделей позволяет получить от¬ 
вет на этот вопрос. — Сосуществование с минимальным пере¬ 
крыванием ниш возможно, но только в строго ограниченных 
условиях. — Модель предполагает, что отношение і/\ѵ должно 
быть примерно равно единице или немного больше ее. — Модель 
может быть «ошибочной» в деталях, но принципиально верной. 

Устойчивое сосуществование конкурентов, согласно модели 
Лотки—Вольтерры, должно быть связано с условием 

0612- Об2і< 1, 

т. е. с ситуацией, в которой межвидовая конкуренция слабее, 
чем внутривидовая. Очевидно, что разделение ниш будет вести 
к преобладанию внутривидовых конкурентных взаимодействий 
над межвидовыми, а из модели Лотки—Вольтерры следует, 
что любое разделение ниш будет способствовать устойчивому 
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сосуществованию конкурентов. В самом деле, принцип конку¬ 
рентного исключения в своей обычной формулировке также 
подразумевает это. Но верно ли такое предположение? Мы уже 
рассмотрели ряд примеров, когда сосуществование конкурентов 
связывалось с некоторым разделением экологических ниш. 
Но существует ли минимальный уровень разделения ниш, ниже 
которого устойчивое сосуществование видов невозможно? И ка¬ 
кова должна быть степень разделения ниш? В настоящее время 
это — вопросы первостепенной важности при изучении межви¬ 
довой конкуренции, и, для того чтобы получить на них ответы, 
исследователи различным образом модифицировали и дополня¬ 
ли модель Лотки—Вольтерры. Доводы, приводимые Мак-Арту¬ 
ром и Левинсом (МасАгШиг, Ьеѵіпз, 1967), а позднее развитые 
Мэем (Мау, 1973), сводятся к следующему. 

Представим, что три вида конкурируют за одномерный ре¬ 
сурс, характеризующийся непрерывным распределением. Хоро¬ 
шим примером служит распределение пищевых частиц по раз¬ 
мерам; другими примерами могут служить также размещение 
пищи в лесу по ярусам растительности или содержание -воды 
в почве вдоль градиента влажности. В такой одномерной ситуа¬ 
ции каждый вид имеет свою собственную реализованную нишу, 
в пределах которой он потребляет ресурс. Кроме того, полага¬ 
ют, что эффективность и скорость потребления ресурса имеют 
самые высокие значения в центре ниши и снижаются до нуля 
в обоих направлениях. Экологическую нишу вида в этом случае 
можно изобразить в виде кривой использования ресурса 
(рис. 7.9,А и Б)\ чем больше у близких видов перекрываются 
кривые использования, тем сильнее эти виды конкурируют. 
Предположив, что кривые использования ресурса, во-первых, 
представляют собой «нормальные» распределения (с точки зре¬ 
ния статистики) и, во-вторых, что форма этих кривых у разных 
зидов одинакова, мы можем выразить коэффициент конкурен¬ 
ции а (относится к обоим конкурирующим видам) следующей 
формулой: 

_^ 2 / 4. Ф 2 
« = е ' , 

где о» — стандартное отклонение (приблизительно соответствует 
«относительной ширине») кривых, а й — величина промежутка 
между соседними пиками. Таким образом, а очень мал, если со¬ 
седние кривые сильно разобщены (с?/ш»1, рис. 7.9,А), и при¬ 
ближается ,к единице, до мере того как кривые все больше пе¬ 
рекрываются (^/соСІ, рис. 7.9,5). 

При каком перекрывании соседних кривых использования 
возможно устойчивое сосуществование видов? Очевидно, в том 
случае, когда перекрывание невелико (рис. 7.9,А), что предпо¬ 
лагает слабую межвидовую конкуренцию и возможность сосу¬ 
ществования конкурентов. Вместе с тем если три ниши распо- 
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Рис. 7.9. Кривые использо¬ 
вания ресурса для трех ви¬ 
дов, сосуществующих в од¬ 
номерном пространстве ре¬ 
сурса. й — расстояние меж¬ 
ду соседними максимумами; 
ш — стандартное отклоне¬ 
ние для кривых. А. Узкие 
ниши со слабым перекрыва¬ 
нием (й>лу), т. е. межвидо¬ 
вая конкуренция сравни¬ 
тельно невелика. Б. Более 
широкие ниши с сильным 
перекрыванием т. е. 

имеет место сравнительно 
интенсивная межвидовая 
конкуренция. 


А 


Вид Вид Вид 


1 2 3 



г 

14 _ 

6 

а ' 

1 

і 

- щ 

1 

1 

Вид 

і 

Вид 

1 

Вид 

1 

2 

3 



ресурса 


ложены вдоль линейного градиента ресурса с небольшим пере¬ 
крыванием, то, вероятно, по .крайней мере одна из ниш будет 
более узжой. Вследствие этого в пределах более узкой ниши 
(или ниш) будет происходить интенсивная внутривидовая кон¬ 
куренция и, кроме того, в пределах потенциального ресурса бу¬ 
дут существовать такие участки, которые, по сути дела, останут¬ 
ся неиспользованными ни одним из видов. Можно ожидать, что 
естественный отбор будет благоприятствовать увеличению сте¬ 
пени использования этих недоиспользуемых участков, т. е. рас¬ 
ширению ниш и, следовательно, возрастанию перекрывания ниш 
(т. е. кривых). Возникает'вопрос: насколько? 

Чтобы ответить на этот вопрос, Мак-Артур и Левине (Мас- 
АгіЬиг, Ьеѵіпз, 1967) и^ Мэй (Мау, 1973) рассматривали ситуа¬ 
цию, в которой два крайних вида имеют одинаковую предельную 
плотность насыщения {Кі, характеризующую пригодность до¬ 
ступных ресурсов для видов 1 и 3), а между ними существует 
другой вид (его предельная плотность насыщения /( 2 ). Полу¬ 
ченные результаты представлены на рис. 7.10, из которого сле¬ 
дует, что устойчивое сосуществование видов при различных зна¬ 
чениях йіт связано с отношением КіІКг. Когда гі/ад мало (коэф¬ 
фициент а высок и виды сходны), то условия, при которых воз¬ 
можно сосуществование видов, очень ограничены и связаны 
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д/ѵч 

Рис. 7.10. Область благоприятных условий среды (обозначена величинами пре¬ 
дельной плотности насыщения К і и Кг, где К\ — Кз, при которой возможно су¬ 
ществование равновесного сообщества из трех видов с разной степенью пере¬ 
крывания ниш (й/ю). (По Мау, 1973.) 


с узким диапазоном значений /С 1 //С 2 ; когда й/ш приближается 
к 1 и превышает ее, то возможности для совместного существо¬ 
вания резко увеличиваются. Другими словами, три низких зна¬ 
чениях сі/ш сосуществование возможно только в тех случаях, 
когда условия среды для взаимодействующих видов очень точно 
уравновешены. Если же среда изменчива, то условия для сосу¬ 
ществования еще более ограничены. Изменчивость условий сре¬ 
ды приводит к колебаниям отношения К 1 /К 2 , а сосуществование 
возможно только тогда, когда это отношение находится в обла¬ 
сти устойчивых значений на рис. 7.10. Для низких величин 
(близкие виды) это маловероятно даже при умеренной изменчи¬ 
вости среды. 

Итак, высокие значения й/т допускают устойчивое сосу¬ 
ществование видов, но такие значения вряд ли возможны, пото¬ 
му что при этом возникает интенсивная внутривидовая конку¬ 
ренция и недоиспользование ресурсов. При низких значениях 
й/ш состояние равновесия слишком неустойчиво, чтобы оно мог¬ 
ло сохраняться в реальных условиях. Поэтому, исходя из пред¬ 
ложенной модели, можно предположить, что сосуществование 
конкурентов (в случае одномерного ресурса) основано на раз¬ 
делении ниш, при котором отношение .примерно равно 1 или 
слегка превышает ее. Ряд других теоретических подходов при¬ 
водит к такому же предположению (обзор сделан в работе Мау, 
1981Ѣ). К сожалению, однако, проверка этой гипотезы ослож¬ 
няется из-за двух серьезных проблем. 

Первая заключается в том, что предложенная гипотеза при¬ 
менима только к ситуации, когда имеется простой одномерный 
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ресурс (что, вероятно, довольно редко) и кривые использования 
ресурса хотя бы примерно сходны с рассматриваемыми в моде¬ 
ли. Конкуренция в многомерной нише и, конечно, различающие¬ 
ся кривые использования (АЬгатз, 1976) будут приводить к то¬ 
му, что устойчивое сосуществование видов будет вполне сов¬ 
местимо с низкими значениями сіііа). 

Вторая проблема связана со обором и интерпретацией дан¬ 
ных. В частности, существует серьезная опасность того, что 
при проверке прогнозов, сделанных на модели, будут отбирать¬ 
ся только те примеры, которые эти прогнозы подтверждают, 
остальные же примеры будут просто-напросто не приниматься 
в расчет. Так, данные, полученные Мэем (Мау, 1973) в природ¬ 
ных условиях и убедительно подтверждающие результаты моде¬ 
лирования, подверглись еще более убедительной критике со сто¬ 
роны Абрамса (АЬгатз, 1976). Чтобы доказать, что такие под¬ 
тверждающие гипотезу примеры встречаются чаще, чем только 
в силу случайных причин, необходимы дополнительные исследо¬ 
вания. Возможен другой подход, который позволит подтвердить, 
что наблюдаемые отношения между видами возникли благодаря 
предполагаемым процессам, а не каким-либо другим. Обсужде¬ 
ние этих сложных проблем мы отложим до гл. 18. 

Тем не менее на данном этапе совершенно очевидно, что 
модель далеко не бесполезна. Она позволяет нам шагнуть 
дальше весьма неопределенных представлений о разделении 
•ниш у совместно существующих конкурентов. При этом 
предполагается, что степень сходства конкурирующих ви¬ 
дов должна быть ограничена и что пределы этих огра¬ 
ничений обусловлены, с одной стороны, балансом между 
интенсивностью внутривидовой конкуренции и недоиспользова¬ 
нием ресурсов, а с другой стороны, неустойчивостью -равновесия 
между популяциями, которое не может поддерживаться в из¬ 
менчивой реальной обстановке. Следовательно, рассмотренная 
модель, даже не будучи вполне точной, оказалась черзвычайно 
поучительной. 

7.6. Неоднородность, заселение 
и опережающая конкуренция 

На конкуренцию часто влияют неоднородность, непостоянство 
или непредсказуемость окружающей среды. 

Пришло время сделать одно весьма существенное замечание. 
До сих пор в этой главе подразумевалось, что условия среды 
достаточно постоянны и исход конкуренции должен определять¬ 
ся возможностями конкурирующих видов. В действительности 
такие условия встречаются далеко не часто. Среда обитания 
обычно состоит из отдельных участков («пятен») с благоприят- 
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ными и неблагоприятными условиями; эти пятна нередко до¬ 
ступны лишь временно, и -возникают они непредсказуемо как во 
времени, так и в пространстве. Межвидовая конкуренция, даже 
когда она возникает, не обязательно продолжается до своего- 
логического 'конца. Конкурирующие популяции -не всегда до¬ 
стигают равновесного состояния, а более сильные конкуренты 
не всегда имеют достаточно времени, чтобы вытеснить более 
слабого. Таким образом, не всегда бывает достаточно только 
понять механизм межвидовой конкуренции. Часто необходимо 
учитывать зависимость межвидовой конкуренции от непостоян¬ 
ных и непредсказуемых условий среды. 


7.6.1. Непредсказуемые свободные участки: более слабый 
конкурент оказывается лучшим вселенцем 

Существование конкурирующих друг с другом моллюсков 
и морской бурой водоросли. 

Свободные участки или «бреши» в местообитаниях возника¬ 
ют непредсказуемо во многих биотопах. Пожары или оползни 
могут приводить к образованию пустошей в лесах; шторм может 
оголить открытый участок морского берега, а прожорливые хищ¬ 
ники где угодно могут истребить потенциальных жертв. Эти 
освободившиеся участки 'неизменно заселяются вновь. Однако 
самыми первыми -поселенцами не обязательно будут те виды, 
которые в течение длительного времени способны успешно кон¬ 
курировать с другими видами и вытеснять их. Поэтому сосу¬ 
ществование преходящих и конкурентоспособных видов воз¬ 
можно так долго, как с подходящей частотой появляются неза¬ 
селенные участки. Преходящий вид обычно первым заселяет 
свободный участок, осваивает его и размножается. Более кон¬ 
курентоспособный вид заселяет эти участки медленно, но если 
заселение началось, то со временем он побеждает преходящий 
вид и (размножается. 

Примером могут служить совместно обитающие на побе¬ 
режье шт. Вашингтон, США, бурая водоросль Розіеізіа раітае- 
I огтіз и моллюск Муіііиз саЩотіапиз (Раіпе, 1979). Однолет¬ 
няя водоросль Розіеізіа, чтобы устойчиво существовать в дан¬ 
ном месте, каждый год должна вырастать снова. Водоросль 
поселяется на голых камнях, обычно в тех местах, с которых мол^ 
люски были смыты волнами. Однако и сами моллюски медлен¬ 
но занимают эти освободившиеся площади, постепенно заполняя 
их и препятствуя тем самым вселению Розіеізіа. Пэйн обнару¬ 
жил, что эти виды сосуществуют только в тех местах, где про¬ 
исходит относительно интенсивное образование оголенных участ¬ 
ков (около 7% площади поверхности в год), и средняя скорость 
их образования год от года практически не меняется. Там, где 
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эта скорость была ниже или значительно колебалась во време¬ 
ни, пригодные для заселения ікаменистые участки регулярно или 
время от времени отсутствовали. В таких условиях происходило 
полное вытеснение Розіеізіа. Однако в местах сосуществования 
этих двух видов, несмотря на неизбежное вытеснение Розіеізіа 
с каждого отдельного участка, новые «бреши» образовывались 
достаточно часто и регулярно, поэтому в целом в данном месте 
существовали оба вида. 


7.6.2. Непредсказуемые свободные участки: 

опережение при заселении пространства 

Первого первым и обслуживают. 

Если два вида конкурируют в исходно равных условиях, то 
результат обычно 'бывает предсказуем. Но при заселении неза¬ 
нятого пространства конкуренция редко бывает равноправной. 
Особи одного из видов имеют больше шансов первыми достичь 
свободного участка или вырасти из семян раньше особей друго¬ 
го вида. Уже этого -может быть достаточно для того, чтобы 
успех в конкуренции сопутствовал первому виду. А если потен¬ 
циальные конкуренты исходно поселились «а разных свобод¬ 
ных участках, то в таком случае, даже если бы один из видов 
всегда вытеснял другой при конкуренции в равных условиях, 
они могут сосуществовать. 

На рис. 7.11, например, показаны результаты эксперимента 
по конкуренции между однолетними злаками Вготиз тайгііеп- 
зіз и Вготиз гі§Шиз, которые совместно произрастают на паст¬ 
бищах в Калифорнии (Нагрет, 1961). Когда оба растения высе¬ 
вали одновременно и в равных соотношениях, основную часть 
общей биомассы давал В. гі^ійиз. Но если В. гі^ійиз высевали 
позднее, то исход конкуренции решительно изменялся в пользу 
В. тайгііепзіз. Учитывая это, было бы совершенно ‘неверно счи¬ 
тать, что исход конкуренции всегда определяется врожденной 
конкурентоспособностью взаимодействующих видов. Даже слабый 
конкурент может вытеснить своего более сильного соперника, 
имея достаточное преимущество вначале. Такие отношения бла¬ 
гоприятствуют сосуществованию видов, если в изменчивой и не¬ 
предсказуемой среде происходит повторное вселение. 


7.6.3. Флуктуирующая среда 

«Планктонный парадокс». 

В действительности равновесие между конкурирующими 
видами может неоднократно нарушаться и преимущество будет 
переходить от одного вида к другому; следовательно, сосущест- 
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Продолжительность задержки посева 
В. пді&из . сут 


Рис. 7.11. Влияние времени по¬ 
сева иа конкуренцию. Вготиз 
гіційиз, посеянный одновремен¬ 
но с В. тайгііепзіз , дает основ¬ 
ную часть урожая. Но по мере 
увеличения продолжительности 
задержки его посева вклад 
В. гі&ійиз снижается. Общий 
урожай с одного горшка не за¬ 
висел от задержки посева В. гі- 
§ісіиз. Черные кружки — после 
126 сут роста; белые кружки — 
после 166 сут роста. (По Наг¬ 
рет, 1961.) 


вование возможно просто благодаря изменению условий среды. 
Такой аргумент использовал Хатчинсон (НиісЬіпзоп, 1961) для 
того, чтобы объяснить «планктонный парадокс». Парадокс этот 
состоит в том, что многочисленные виды планктонных организ¬ 
мов часто сосуществуют в простой среде, где, іпо-видимому, ма¬ 
ло возможностей для разделения ниш. Хатчинсон предположил, 
что среда, хотя она и очень проста, постоянно претерпевает раз¬ 
личные изменения, в частности сезонные. В любой отдельный 
промежуток времени условия среды могут способствовать вытес¬ 
нению определенного вида, однако эти условия меняются, и еще 
до того, как данный вид окажется окончательно вытесненным, 
они могут сложиться благоприятно для его существования. Дру¬ 
гими словами, исход конкурентных взаимодействий в равновес¬ 
ном состоянии может не играть решающей роли, если условия 
среды обычно изменяются задолго до того, как достигается рав¬ 
новесие. А ноокольку любая среда изменчива, равновесие меж¬ 
ду конкурентами должно постоянно сдвигаться и сосуществова¬ 
ние нередко будет наблюдаться -при таком разделении ниш, -при 
котором в стабильных условиях происходило бы исключение 
одного из видов. 
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7.6.4. Эфемерные биотопы с непостоянной продолжительностью 
существования 

Сосуществование сильного и быстрого. 

Многие биотопы не .просто изменчивы по своей природе, 
а эфемерны. Из наиболее известных примеров можно отметить 
разлагающиеся трупы животных (падаль), навозные кучи, гнию¬ 
щие фрукты и грибы, временные водоемы. Кроме того, отметим, 
что эфемерными можно рассматривать листья деревьев или 
однолетние растения, особенно если они доступны консументам 
только ограниченное время. Часто продолжительность сущест¬ 
вования этих эфемерных биотопов непостоянна, например кусо¬ 
чек плода с обитающими в нем насекомыми в любое время мо¬ 
жет съесть птица. В таких случаях легко представить себе, как 
могут сосуществовать два вида: сильный конкурент и его более 
слабый соперник, .который, однако, рано размножается. 

Пример такой ситуации приведен в работе Брауна (Вго\ѵп, 
1982), который изучал два вида легочных моллюсков, обитаю¬ 
щих в прудах северо-восточной части шт. Индиана, США. При 
искусственном изменении плотности одного или другого вида 
в естественных условиях наблюдалось значительное снижение 
плодовитости РНуза &угіпа под влиянием конкуренции со сто¬ 
роны Іутпаеа еіосіев , но такое влияние не было обоюдным. 
Если іконкуронция продолжалась в течение всего лета, то более 
сильным ^конкурентом безусловно оказывалась Е. еіойез. Одна¬ 
ко Р. §угіпа начинает размножаться раньше, достигая меньших 
размеров, чем Е. еіойе. 5 , и во многих трудах, которые к началу 
июля пересыхали, покоящиеся яйца часто оставлял только один 
из видов. Несмотря ,на то что более слабым конкурентом бес¬ 
спорно была Р. $угіпа, в целом по району наблюдалось сосу¬ 
ществование этих видов. 


7.6.5. Групповое размещение 

Внутривидовая конкуренция между особями сильного конкурен¬ 
та, характеризующегося групповым размещением, создает сво¬ 
бодные участки в местообитании, которые может занять более 
слабый конкурент. 

Более утонченная, но более широко применимая модель со¬ 
существования сильного и слабого конкурентов на пятнистом и 
эфемерном ресурсе была исследована с помощью имитационно¬ 
го моделирования Аткинсоном и Шорроксом (Аікіпзоп, $ког- 
гоекз, 1981). Основным моментом их модели было независимое 
и агрегированное (групповое) размещение двух видоз. Это озна¬ 
чает, что по большей части усилия доминирующего конкурента 
направлены против особей своего же вида (в скоплениях с вы- 
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іРис. 7.12. При конкуренции двух видов за неравномерно размещенный и пре¬ 
ходящий ресурс число поколений, в течение которых виды сосуществуют, уве¬ 
личивается с ростом степени агрегированности конкурентов; агрегированность 
характеризуется параметром к «отрицательного биномиального» распределе¬ 
ния. Значения к выше 5 фактически означают случайное размещение; значения 
ниже 5 указывают иа все более агрегированное размещение. При равномер¬ 
ном размещении ресурса один из видов исключал бы другой примерно за де¬ 
сять поколений. (По АШпзоп, ЗЬоггоскз, 1981.) 

со кой плотностью). Кроме того, это означает, что размещенный 
группами более сильный конкурент будет отсутствовать во мно¬ 
гих участках, в пределах которых его более слабый соперник, 
имеющий независимое размещение, сможет избежать конкурен¬ 
ции. Вследствие этого, как было показано Аткинсоном и Шор- 
роксом, менее конкурентоспособный івид получает возможность 
сосуществовать с более сильным конкурентом, который в не¬ 
прерывной и однородной среде быстро бы его вытеснил. Кроме 
того, эти авторы обнаружили, что с увеличением степени агре¬ 
гированности устойчивость сосуществования повышается до тех 
пор, пока ври высоких значениях агрегированности сосущество¬ 
вание не становится постоянным (рис. 7.12). Учитывая то, что 
многие виды в природе размещены агрегированно, эти резуль¬ 
таты могут найти широкое применение. 

Один из примеров, иллюстрирующих это явление, приводят 
в своей работе Хански и Куусела (Напзкі, Киизеіа, 1977), изу¬ 
чавшие падальных мух в Финляндии. На очень ограниченной 
территории '(около 5 м 2 ) было размещено 50 кусков падали, и 
обитающие здесь мухи получили возможность отложить на них 
яйца (т. е. заселить). Всего на кусках падали вывелось девять 
видов мух. Однако среднее число видов на одном куске состав¬ 
ляло только 2,7. Это получилось потому, что все виды имели 
сильно агрегированное размещение (многие потомки появлялись 
на небольшом числе кусков, а на многих других кусках их было 
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мало или не было вовсе). В (результате отдельные пары видов; 
редко могли сталкиваться друг с другом,, и в целом это вполне- 
обеспечивало сосуществование,, хотя в случаях взаимодействия 
этих видов непременно происходило 'конкурентное исключение. 

Еще раз подчеркнем, что в неоднородной среде может на¬ 
блюдаться продолжительное сосуществование конкурирующих 
видов без заметного разделения ниш. Поэтому при изучении 
межвидовой конкуренции в природных условиях следует иметь- 
в виду, что она часто происходит не в изолированной обстанов¬ 
ке, а под .влиянием ограничений, связанных с неоднородностью,, 
непостоянством или непредсказуемостью' среды. 

7.7. Кажущаяся конкуренция: пространство, 
свободное от врагов 

Два вида жертвы, которыми питается какой-либо хищник 
в сущности не отличаются от двух видов консументов, конкури¬ 
рующих за какой-либо ресурс. 

Существует еще одна причина, заставляющая нас быть осто¬ 
рожными при интерпретации данных, относящихся к конкурен¬ 
ции. Причина — явление, которое Холт (НоИ, 1977, 1984) наз¬ 
вал «кажущейся конкуренцией», а другие авторы называли- 
«конкуренцией за пространство, свободное от врагов» (епегпу- 
Ігее зрасе) (ЛеНгіез, Ьа\ѵ1оп, 1984, 1985). 

Представим ситуацию, в которой один вид хищника питается 
двумя видами жертвы. Оба вида жертвы испытывают отрица¬ 
тельное влияние со стороны хищника, а хищник в свою очередь 
получает выгоду от использования обоих видов жертвы. Кроме 
того, увеличение численности хищника, достигаемое им за счет 
способности поедать особей вида I, приводит к усилению его 
неблагоприятного воздействия на вид 2. Таким образом, вид 1 
косвенно влияет на вид 2, и наоборот. Эти взаимодействия меж¬ 
ду видами схематически изображены на рис. 7.13, где показано, 
что, с точки зрения двух видов жертвы, эти взаимодействия не 
отличаются по знаку от тех, которые возникают при конкурен¬ 
ции двух видов за общий ресурс. В данном случае, конечно, 
лимитирующего ресурса нет, -и поэтому явление получило наз¬ 
вание «кажущейся конкуренции». 

Холт (Но И, 1977) на простой, но наглядной модели более 
строго показал, что условием для совместного существования 
жертв вида 1 и вида 2 является неравенство 

Гі>аі-ІѴ, 

где Г\ — мгновенная удельная скорость роста популяции жертвы 
вида 1, іѴ рг — равновесная плотность популяции хищника в от¬ 
сутствие жертвы вида 1, а х — «частота нападений» хищника на 
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Эксплуатационная Кажущаяся 

конкуренция конкуренция 



Рис. 7.13. Формальные схемы взаимодействий: два вида жертвы, подвергаю¬ 
щиеся нападению одного хищника («кажущаяся конкуренция»), и два вида, 
потребляющие общий ресурс (эксплуатационная конкуренция), неразличимы. 
•Сплошные линии — непосредственные взаимодействия, штриховые — косвен¬ 
ные взаимодействия. (По Ноіі, 1984.) 


жертву 'вида 1 (частота нападений будет обсуждаться в гл. 9). 
Самым важным моментом здесь является то, что возможность 
сосуществования будет увеличиваться при уменьшении Яі, т. е. 
при избегании видом 1 хищника, который, как мы знаем, напа¬ 
дает еще и на жертву вида 2. Очевидно, что это произойдет, 
если особи вида 1 займут местообитание или изберут тактику 
поведения, достаточно отличающиеся от местообитания и пове¬ 
дения вида 2. Короче говоря, (различия между видами (т. е. раз¬ 
деление ниш) благоприятствуют их сосуществованию, но это 
будет происходить благодаря снижению интенсивности (кажу¬ 
щейся (конкуренции, или конкуренции за пространство, свобод¬ 
ное от врагов. Легко видеть, что появление различий (разделе¬ 
ние ниш) может быть обусловлено более чем одним процессом. 

Приведем лишь один пример, в котором разделение ниш, 
по-видимому, обусловлено именно 'конкуренцией за простран¬ 
ство, свободное от врагов. Эта ситуация описана в работе Гил¬ 
берта (ОіІЬсгі, 1984), полагавшего, что редкий вид бабочки Не- 
Іісопіиз ограничен в своем распространении небольшим набором 
растений-хозяев, необходимых для питания гусениц. Таким 'Спо¬ 
собом бабочки этого вида избегают нападения паразитоидов, 
поражающих более обычный вид НеИсопіиз, гусеницы которого 
паразитируют на других видах растений-хозяев. В целом обзо¬ 
ры Холта (Ноіі, 1977, 1984), Джеффриса и Лоутона (Дейгіез, 
Ьатуіоп, 1984) свидетельствуют о том, что пренебрежение проб¬ 
лемой кажущейся конкуренции в прошлом было необоснован¬ 
ным. 
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7.8. Интерпретация случаев разделения ниш в природе 

Синицы в экспериментах Лэка: разделение ниш между сосуще¬ 
ствующими конкурентами; так ли это? Сосуществующие конку¬ 
ренты? — Или «призрак конкурентного прошлого»? — Или прос¬ 
то эволюция? — На основе одних только наблюдений можно 
сделать лишь предварительные выводы. 

Как было показано в предыдущих разделах, на исход кон¬ 
куренции существенное влияние оказывает неоднородность сре¬ 
ды; кроме того, конкуренция осложняется наличием простран¬ 
ства, свободного от врагов. Тем не менее собственно конкурен¬ 
ции уделяется большое внимание. В этом и двух следующих 
разделах мы рассмотрим некоторые из наиболее важных на¬ 
правлений, разрабатываемых исследователями в целях получе¬ 
ния сведений о межвидовой (конкуренции. 

Мы начнем с замечания о том, что обычная взаимосвязь 
между сосуществованием конкурентов и разделением ниш при¬ 
вела многих исследователей к мысли о том, что доказать нали¬ 
чие конкуренции в природе можно, просто документально под¬ 
твердив межвидовые различия экологических ниш. Однако при 
интерпретации таких различий возникают серьезные затруд¬ 
нения. 

Эту проблему можно проиллюстрировать данными из работы 
Лэка (Ьаск, 1971). Лэк описал сосуществование пяти видов си¬ 
ниц в широколиственных лесах Англии: лазоревки ( Рагиз саеги- 
Іеиз), большой синицы ( Р. пга]Ог), болотной гаички (Р. раіи- 
8Ігіз) , буроголовой гаички (Р. топіапиз ) и московки (Р. аіег) 
(рис. 7.14). Масса особей четырех из этих видов составляет 
в среднем 9,3—11,4 г (масса особей большой синицы — 20,0г); 
все они имеют короткие клювы и добывают пищу главным об¬ 
разом на листьях и ветвях, а иногда и на земле; в течение всего 
года синицы питаются насекомыми, зимой в пищу идут также 
семена; гнездятся эти птицы, как правило, в дуплах деревьев. 
Тем не менее в Марліи-Вуд вблизи Оксфорда гнездятся все пять 
видов, а лазоревка, большая синица и болотная гаичка — наи¬ 
более обычные обитатели. 

Все пять видов кормят своих птенцов листоядными гусеница¬ 
ми, и все они, за исключением буроголовой гаички, зимой в уро¬ 
жайные годы питаются буковыми орешками; временами эти два 
вида пищи настолько обильны, что конкуренция за них едва ли 
может возникнуть. Небольшие лазоревки кормятся преимущест¬ 
венно в кронах дубов, где благодаря своей ловкости могут дер¬ 
жаться на тонких ветвях и листьях. Кроме того, они отдирают 
кору, доставая из-под нее насекомых, размеры вторых обычно 
не превышают 2 мм. Лазоревка неохотно поедает семена, за ис¬ 
ключением березовых, которые она собирает прямо с дерева. 
Большая синица, напротив, питается по большей части на зем- 
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Буроголовая гаичка 


Рис, 7.14. Виды синиц, обитающих в Марли-Вуд. 

ле, особенно зимой. Большинство іиз поедаемых ею насекомых 
достигают в длину более б мім; она в большей степени, чем 
другие виды, потребляет желуди, плоды каштана европейского 
и семена кислицы обыкновенной; только большая синица может 
питаться лесными орехами. Болотная гаичка держится выше, 
чем большая синица, но ниже, чем лазоревка. Она кормится 
в кустарниковом ярусе, в ветвях крупных деревьев ниже б м 
или в травяном покрове. По размеру она также занимает про¬ 
межуточное положение между двумя другими массовыми вида¬ 
ми синиц и выбирает насекомых размером от 3 до 4 мм. Вдоба¬ 
вок она поедает семіена и плоды лопуха, бересклета, жимолости, 
фиалки и кислицы обыкновенной. Другой 'мелкий вид, который 
кормится на дубах — московка; к концу года ее можно встре¬ 
тить также на ясене и, кроме того, ее, чаще чем другие виды, 
можно обнаружить на хвойных деревьях. Она обычно поедает 
насекомых, размеры которых в среднем даже мельче, чем раз¬ 
меры насекомых, предпочитаемых лазоревкой. В отличие от ла¬ 
зоревки московка держится чаще всего у Основания ветвей, а не 
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в кроне. И последний вид, буроголовая гаичка, больше воего 
походит на 'болотную гаичку; она кормится іна березе, в мень¬ 
шей степени на бузине и в травяном покрове. Однако в отличие 
от болотной гаички буроголовая гаичка практически не встре¬ 
чается на дубах и поедает очень мало семян. 

Согласно выводам Лэка, в течение большей части года виды 
синиц обособлены вследствие разобщения их кормовых участ¬ 
ков, различий ,в размерах насекомых и прочности семян, кото¬ 
рыми они питаются; экологическая разобщенность связана 
с различиями в массе синиц, размерах и форме клюва. Несмот¬ 
ря на сходство, разные виды синиц используют различные ре¬ 
сурсы по-разному. Существуют три возможных объяснения на¬ 
блюдаемого сосуществования видов. 

Первое объяснение основывается на так называемой «теку¬ 
щей конкуренции» (сиггепі сотреШіоп) : синицы являются кон¬ 
курирующими видами, которые сосуществуют благодаря разде¬ 
лению экологических ниш, но в отсутствие конкурентов они 
сохраняют способность расширять свои ниши, т. е. осваивать 
фундаментальные ниши. 

Второе объяснение — «эволюционно обусловленное избега¬ 
ние конкуренции», называемое также Коннеллом (Соппеіі, 
1980) «призраком конкурентного прошлого» (ІЬе §озі оГ сотре- 
Шіоп разі). Это положение в свою очередь требует объяснения. 
Когда два вида конкурируют, то у особей одного или обоих 
видов снижается плодовитость и (или) выживаемость. Такие 
особи могут оказаться менее приспособленными, чем другие, 
а именно те, которые избежали конкуренции, потому что их 
фундаментальная ниша не перекрывалась с фундаментальной 
нишей других видов. Естественный отбор будет влиять на такие 
различия в приспособленности. Он может благоприятствовать 
особям, которые избежали межвидовой конкуренции, и со вре¬ 
менем популяция будет представлена только такими особями. 
Конечно, это происходит не всегда: постоянно действующая кон¬ 
куренция распространена широко и играет важную роль. 
Но может случиться так, что любое разделение ниш будет обус¬ 
ловлено не конкуренцией, происходящей в данный момент, 
а эволюционно обусловленным избеганием прошлой конкурент¬ 
ной борьбы. В таком случае, для того чтобы объяснить расхож¬ 
дение ниш, необходимо обратиться к «призраку конкурентного 
прошлого». 

Третье возможное объяснение ситуации, описанной Лэком 
(Еаск, 1971), заключается в следующем. В ходе своей эволюции 
эти виды синиц по-разному и независимо друг от друга реаги¬ 
ровали на естественный отбор: ведь это — разные виды, и они 
обладают разными признаками. Но они не конкурируют в на¬ 
стоящий момент и никогда не конкурировали в прошлом; они 
просто оказались разными. 
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Трудно отдать предпочтение какому-либо из трех 'приве¬ 
денных объяснений. Экспериментальное вмешательство (напри¬ 
мер, удаление одного или нескольких видов) могло бы доказать 
справедливость первой гипотезы, если бы оно привело, скажем, 
к увеличению численности оставшихся видов. Но при отрица¬ 
тельном результате вполне могли бы быть одинаково приемле¬ 
мы как вторая, так и третья гипотезы. На самом деле нет про¬ 
стых или общепринятых методов, позволяющих отличить «эво- 
люционно обусловленное избегание конкуренции» от просто 
«эволюции» (гл. 18). И, конечно, невозможно отвергнуть любое 
из этих предположений, используя только данные наблюдений. 
Несомненно, мы можем обнаружить случаи, когда конкурирую¬ 
щие в настоящее время виды сосуществуют в результате разде- 
деления ниш; и, несомненно, есть случаи, когда экологические и 
морфологические характеристики видов сформировались под 
влиянием конкуренции в прошлом. Но различия между видами 
сами по себе не могут служить свидетельством разделения ниш, 
вызванного конкуренцией; а межвидовую конкуренцию нельзя 
изучить путем простого описания межвидовых различий. 

7.9. Экспериментальное подтверждение 
межвидовой конкуренции 

Во многих случаях использование экспериментального подхо¬ 
да при изучении межвидовой конкуренции позволило избежать 
неопределенности в интерпретации данных, полученных в ре¬ 
зультате наблюдений. В начале этой главы, например, приведе¬ 
ны данные, свидетельствующие о наличии конкуренции, которые 
были получены в контролируемых полевых экспериментах на 
саламандрах (разд. 7.2.1), морских желудях (7.3.2), рогозе (7.3) 
и пресноводных легочных моллюсках (7.6.4). В таких экспери¬ 
ментах изменяли (обычно снижали) плотность одного или 
обоих видов, после чего постоянно регистрировали данные по 
плодовитости, выживаемости, обилию или использованию ресур¬ 
са оставшимися видами. Результаты сравнивали либо с состоя¬ 
нием популяций до вмешательства, либо, что гораздо лучше, 
с аналогичным контрольным участком, который не подвергался 
вмешательству экспериментатора. Эксперименты такого рода 
давали возможность регулярно получать полезную информацию., 
но их, как правило, легче выполнять на одних группах организ¬ 
мов (например, на прикрепленных организмах), чем на других. 
Подробные обзоры таких данных сделаны Шонером (ЗсНоепег, 
1983) и Коннеллом (Соппеіі, 1983) (см. гл. 18). 

Вторая категория экспериментальных данных, подтверждаю¬ 
щих конкуренцию, связана с работами, проводимыми в искус¬ 
ственных, контролируемых (часто лабораторных) условиях, 
Примерами могут служить исследования Тенсли на подмарен- 
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никах (разд. 7.2.2), Гаузе на Рагатесіит (7.2.4), Тилмана и 
•его коллег на диатомовых водорослях (7.2.5), Гроувса и Уиль¬ 
ямса на жлевере и хондрилле ситниковидной (7.3), Парка на 
мучных хрущаках (7.4.3). И здесь ключевым элементом опыта 
было сравнение реакции «видов при одиночном содержании 
с реакцией при сосуществовании. Преимущество таких экспери¬ 
ментов заключается в том, что их сравнительно легко проводить 
и контролировать, но они имеют два серьезных недостатка. Пер¬ 
вый состоит в том, что условия содержания организмов в лабо¬ 
ратории отличаются от условий, с которыми они имеют дело 
в природе. Вторым недостатком является простота условий: это- 
может служить препятствием для разделения ниш просто пото¬ 
му, что отсутствуют какие-то компоненты экологической ниши, 
которые в иной ситуации были бы важны. Тем не -менее эти 
эксперименты могут оказаться полезными при изучении сход¬ 
ных эффектов конкуренции в естественных условиях. 

В кратковременных экспериментах на растениях, к примеру, 
опыты ставили по двум основным схемам: 1) с постоянной об¬ 
щей плотностью, но меняющимся соотношением этих двух видов 
и 2) с возрастающей общей плотностью, в которых один вид вы¬ 
севали при постоянной плотности, изменяя при этом плотность 
другого вида. 


7.9.1. Эксперименты с постоянной общей плотностью 

Этот подход, основоположниками которого были де Вит и 
его коллеги в Нидерландах (сіе \Ѵі(, 1966), предполагает изуче¬ 
ние результатов изменения доли каждого из двух видов при по¬ 
стоянной общей плотности посевов. Так, при общей плотности 
в 200 растений могут быть следующие варианты смешанных по¬ 
севов: 100 особей вида А и 100 вида В, 150 А и 50 В, ноль А 
и 200 В и так далее. Такие серии сочетаний с замещением затем 
могут быть получены при других значениях общей плотности, 
выбранных для доказательства существования конкуренции. 
Однако на практике многие исследователи используют только 
одно значение общей плотности. 

Хороший пример эксперимента с постоянной общей плот¬ 
ностью дает работа Маршалла и Джейна (МагзЬаІІ, іаіп, 1969). 
Объектом их исследования служили два вида дикого овса 
( Аѵепа Іаіиа и А. ЬагЬаіа), которые в природных условиях 
встречаются вместе на сенокосных лугах Калифорнии; в опытах 
эти виды выращивали совместно при четырех значениях плот¬ 
ности: 32, 64, 128 и 256 растений на горшок. При каждом зна¬ 
чении плотности виды высевались в следующих соотношениях: 
0; 12,5; 50; 87,5 и 100% от общего числа высеянных семян. 
Через 29 нед выращивания в теплице урожай каждого вида 
оценивали числом колосков на горшок. 
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Рис. 7.15. Влияние внутривидовой конкуренции на урожайность двух видов 
дикого овса — Аѵепа \аіиа и А. ЪагЪаіа. (По МагзЬаІІ, Лаіп, 1969.) 

Для того чтобы в полной «мере оценить результаты межвидо¬ 
вой .конкуренции, необходимо в первую очередь знать эффекты 
внутривидовой конкуренции. Поэтому Маршалл и Джейн выра¬ 
щивали каждый вид овса по отдельности при всех значениях 
плотности, которые они испытывали в сериях опытов с конку¬ 
рирующими видами. Результаты их экспериментов, приведенные 
■на рис. 7.15, свидетельствуют об отчетливо выраженной внутри¬ 
видовой конкуренции. 

Результаты четырех серий опытов с постоянной общей плот¬ 
ностью (одна серия при каждом значении плотности) показаны 
в виде диаграмм замещения на рис. 7.16. В каждом случае 
сплошная линия соединяет значения урожая ів сериях с замеще¬ 
нием, а штриховая линия — значения, полученные при выращи¬ 
вании видов в монокультуре. Например, точка А (она обозна¬ 
чена на рис. 7.16, Л, Б и Г) —это величина урожая Л. / аіиа , по¬ 
лученная при его выращивании в монокультуре при плотности 
32 растения на горшок. Если межвидовая конкуренция полно¬ 
стью отсутствует, то такой же урожай был бы получен не толь¬ 
ко в случае, показанном на рис. 7.16,Л, но также и на 
рис. 7.16,5 (где 32 особи А.^аіиа были посеяны с 32 особями 
Л. ЬагЬаіа), и рис. 7.16, Г (32 особи Л. / аіиа и 224 особи Л. Ьаг- 
Ъаіа ). Однако в последних двух случаях урожай был заметно 
меньше. Такое снижение (сплошная линия проходит ниже 
штрихов) указывает на влияние межвидовой конкуренции. 

Межвидовая конкуренция наблюдалась во всех случаях, за 
исключением тех, ів которых Л. / аіиа был высеян при самом низ¬ 
ком уровне плотности (рис. 7.16,Л). Фактически у обоих видов 
различия по величинам урожая в смешанной посадке и в моно¬ 
культуре при увеличении общей плотности посева возрастали. 
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А Плотность 32 растения на горшок Б Плотность 54 растения на горшок 



32 28 16 4 0 А. Гаіиа 64 56 32 8 0 

0 4 16 28 32 А. ЬагЬаіа 0 8 32 56 64 


В Плотность 128 растений на горшок Г Плотность 256 растений на горшок 



128 112 64 112 0 А Іаіиа 256 224 128 32 О 

О 16 64 16 128 А ЬагЬаіа 0 32 128 224 256 


Рис. 7.16. Диаграммы замещения для Аѵепа іаіиа и А. ЬагЬаіа, которые выра¬ 
щивались совместно при четырех значениях общей плотности. Штриховыми 
линиями показаны величины урожаев, которые были бы в монокультуре 
(рис. 7.15), например точка А на рис. А, Б и Г. Сплошными линиями показаны 
величины урожая при совместном выращивании. (По МагзЬаІІ, іаіп, 1969.) 
(На рис. В справа по оси абсцисс в верхней строке следует читать цифру 16 
а в нижней—112.) 

Это, как и следовало ожидать, означает, что интенсивность кон¬ 
куренции зависит от плотности, при которой виды взаимодейст¬ 
вуют. Кроме того, следует отметить, что А. / аіиа в меньшей 
степени подвергался влиянию межвидовой конкуренции, чем 
А. ЬагЬаіа (конкуренция была асимметричной). 
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Рис. 7.17. Эксперименты по конкуренции при возрастающей общей плотности 
посева: урожай хлопка, полученный с посевов одинаковой плотности, но в 
разной степени заросших сорняками (резуха канадская или щирица колоси¬ 
стая). (По ВисЬапап еі аі., 1980.) 

7.9.2. Эксперименты с возрастающей плотностью 

Модель Уоткинсона, позволяющая учитывать изменения плотно¬ 
сти и соотношение видов. 

В экспериментах с возрастающей плотностью один из видов 
(обычно культурное 'растение) высевают 'При постоянной плот¬ 
ности, добавляя к нему іразное число растений второго вида 
(обычно это сорняк). Такую организацию опыта объясняют тем, 
что она напоминает естественную ситуацию, когда культурное 
поле зарастает сорняками, и дает нам 'возможность судить 
о 'влиянии плотности сорного растения на урожай культурного. 
Один из примеров приведен на рис. 7.17, где показано влияние 
двух видов сорняков — резухи канадской ( Саззіа оЫизЦоІіа) и 
щирицы колосистой ( АшагапіНиз геігоЦехиз) —на урожай хлоп¬ 
ка в Алабаме, США (ВисЬапап еі а!., 1980). С ростом плотно¬ 
сти сорняков урожай хлопка надает, и этот эффект межвидовой 
конкуренции .всегда был 'выражен сильнее в случае с резухой, 
чем с щирицей. 

Однако и такая постановка эксперимента не избавляет нас 
от трудностей, связанных с интерпретацией результатов. Дело 
в том, что общая плотность и соотношения конкурирующих ви¬ 
дов изменяются в них одновременно, поэтому отделить влияние 
именно сорняков на урожай культурных растений от обычного 
эффекта возрастания общей плотности посевов (культурные -рас¬ 
тения вместе с сорняками) оказывается весьма сложно. Заме¬ 
тим, что в экспериментах с постоянной общей плотностью такой 
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Число плодоносящих растений на 1 м 2 

Рис. 7.18. Зависимость числа семян на одном растении от плотности плодоно¬ 
сящих растений А^гозіетта в монокультуре (кружки) и в посевах с пшени¬ 
цей (квадраты). Для смешанных посевов уравнение кривой выглядит так: 

Число семян на 1 растение=3685 [ 1 +0,0325(М+ 1,5У 2 )] - 1 - 15 , 

где Л^| — плотность выживших растений Аегозіетта, а У 2 —пшеницы. (По 
ХѴаікіпзоп, 1981.) 

проблемы не возникает, (поскольку общая плотность поддержи¬ 
вается на постоянном уровне. Эта ситуация проще для анализа, 
но она является искусственной, потому что -в 'большинстве слу¬ 
чаев в растительных сообществах, если со временем меняется 
соотношение числа видов, меняется также и плотность. Следо¬ 
вательно, вариант опытов с постоянной плотностью не позволяет 
точно предсказывать исход 'межвидовой конкуренции. Уоткин- 
сон (Шаікіпзоп, 1981) считает, что следует не пытаться избегать 
проблемы варьирующей плотности, а разрабатывать 'модели, 
учитывающие изменения как плотности, так и соотношения ви¬ 
дов. Для анализа результатов эксперимента, в котором (постоян¬ 
ной поддерживали плотность пшеницы, а меняли плотность 
однолетнего сорняка А§гозіетта §ііНа§о, этот автор использо¬ 
вал 'модификацию модели Лотки—Вольтерры. А^гозіетта, кро¬ 
ме того, выращивалась в монокультуре. На рис. 7.18 показана за¬ 
висимость числа семян, приходящихся на одно растение А§го- 
зіетта, от плотности плодоносящих растений. Как в чистой,, 
так и (в смешанной культуре отчетливо прослеживалось сниже¬ 
ние урожая семян в пересчете на одно растение при возраста¬ 
нии плотности. Однако при совместном посеве с пшеницей про¬ 
дукция семян у А§гозіетта была значительно ниже, особенно 
при низкой плотности последней. Мы не будем подробно рас- 
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сматривать модель Уоткинсона. Достаточно отметить, что ре¬ 
зультаты, полученные с помощью этой модели, хорошо согла¬ 
суются с данными эксперимента. С ее помощью мы можем 
также вычислить коэффициент конкуренции (ад\ѵ), показываю¬ 
щий влияние пшеницы на А^гозіетта. Полученная величина 
этого коэффициента — ссаѵ=’1»5 — означает, что одно растение 
пшеницы (\Ѵ) эквивалентно полутора растениям А^гозіетта 
(А). 

7.10. Эксперименты в. природных условиях 

Аргументы «за» и «против» природных экспериментов. 

Мы уже знаем, что межвидовую конкуренцию обычно изучают 
в экспериментальных условиях, сравнивая виды в монокуль¬ 
туре и при совместном выращивании. Нередко такую информа¬ 
цию [можно получить и в природе: потенциально конкурирую¬ 
щие виды иногда встречаются вместе (симпатрия) , а иногда по¬ 
рознь (аллопатрия). Такие «эксперименты природы» дают нам 
дополнительные сведения о межвидовой конкуренции. К числу 
достоинств этих «экспериментов» следует отнести то, что они 
«выполняются» в природных условиях: в них участвуют орга¬ 
низмы, живущие в своих обычных.местообитаниях и не испыты¬ 
вающие на себе влияния, привносимого исследователем. Недо¬ 
статки же обусловлены тем, что «опытная» и «контрольная» по¬ 
пуляции отличаются друг от друга. В идеальном случае между 
ними должно быть только одно различие: присутствие или от¬ 
сутствие конкурента. Однако в природных экспериментах попу¬ 
ляции могут различаться и по другим признакам просто пото¬ 
му, что они существуют ів различных 'местообитаниях при раз¬ 
ных условиях. Следовательно, при интерпретации результатов 
природных экспериментов следует всегда соблюдать осторож¬ 
ность. 


7.10.1. Освобождение от конкуренции 

Земляные голуби Новой Г винеи. — Песчанки, обитающие 
в пустынях Израиля. — Использование гипотезы «призрака кон¬ 
курентного прошлого» здесь вполне оправдано. 

О наличии конкуренции часто судят по сужению фундамен¬ 
тальной ниши в присутствии конкурента или по расширению 
ниши в его отсутствие. Это явление известно как освобождение 
ют конкурениции (сотреііііѵе геіеазе). Иногда такие случаи воз¬ 
никают в силу естественных причин, а не в результате вмеша¬ 
тельства экспериментатора. В работе Даймонда (Оіашопб, 
1975) приведен удачный пример освобождения от конкуренции 
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в природных условиях у 
земляных голубей, обитаю¬ 
щих в Новой Гвинее. Архи¬ 
пелаг Новая Гвинея состоит 
из одного большого острова, 
нескольких островов средне¬ 
го размера и многочислен¬ 
ных імелких островков. За¬ 
кономерности распростране¬ 
ния видов на островах до¬ 
вольно хорошо изучены и 
будут рассмотрены в гл. 19. 

Здесь же следует отметать 
лишь то, что в Новой Гви¬ 
нее, как и в других районах, 
на мелких островах обычно 
отсутствовали виды, обитав¬ 
шие іна крупных островах 
или на материке. Как видно 
из рис. 7.19, на о. Новая 
Гвинея обитают три вида 
земляных голубей, и, продви¬ 
гаясь от (побережья в глубь 
острова, их можно встретить в следующей последовательности: 
СкаІсорНарз іпсііса — ів 'прибрежных кустарниках; СНаІсоркарз 
зіеркапі — в разреженных или вторичных лесах и ОаІІісоІитЬа- 
ги{і§иІа — во влажных тропических лесах. Однако на о. Бага- 
баг, где О. ги(і§иІа не встречается, С. зіеркапі обитает и во 
влажных лесах в глубине острова; а на островах Каркар, Толо- 
кива, Новая Британия и многих других мелких островках, где- 
также отсутствует и С. іпсііса, С. зіеркапі населяет побережье, 
обитая во всем диапазоне приемлемых условий. На о. Эспириту- 
Санта, однако, обитает единственный вид голубей — С. іпйіса у . 
где он занимает все три местообитания. Таким образом, в дан¬ 
ном случае мы сталкиваемся с очень наглядным случаем осво¬ 
бождения от конкуренции. 

В этой ситуации непосредственная межвидовая конкуренция 
достоверно не была установлена. Но в отсутствие О. ги^і^иіа- 
дождевые леса населяли только С. зіеркапі и С. іпсііса ; в отсут¬ 
ствие С. іпсііса в прибрежных кустарниках обитал только» 
С. 8іеркапі\ а когда не было С. 5 іеркапі, в разреженных лесах 
встречался только С. іпсііса. По-видимому, эти факты неизбеж¬ 
но приводят к выводу о конкурентном исключении и разделении; 
ниш у видов земляных голубей на о. Новая Гвинея и освобож¬ 
дении от конкуренции, которая в различной степени выражена* 
на других островах. 


Местообитания земггямых голубей 
Прибрежные Разрежен - Дождевые 


Океан кустарники ные леса тропические 



Новая Британия, 
Толоки ва, Каркар 


Эспириту-Санто I И М ‘ \[ ІШІШіі- і.ііІ 

Рис. 7.19. Освобождение от конкурен¬ 
ции: местообитания, заселенные тремя 
видами земляных голубей на разных 
островах архипелага Новая Гвгнея: 
СкаІсорНарз іпсііса (вертикальная штои- 
ховка), СНаІсоркарз 8 іеркапі (черный 1 
цвет), ОаІІісоІитЬа ги}ідиІа (диагональ¬ 
ная штриховка). (По БіашопсІ, 1975.) 




ш 


Ч. 2. Взаимодёйствия 


Этот вывод 'представляется, однако, менее о пределе иным, 
если принять во 'Внимание (Пример, заимствованнный из работы 
Абр амоки и Селлаха (АЬгашзку, ЗеІІаЬ, 1982). Эти авторы изу¬ 
чали два вида песчанок, обитающих на .прибрежных песчаных 
дюнах Израиля. В северной части Израиля выступающий в сто¬ 
рону моря гребень г. Кармель делит узкую прибрежную полосу 
на два изолированных района, северный и южный; но в том и 
другом районе среди дюн встречаются участки с почвами дру¬ 
гих типов. Судя по би о географическим данным, все дюны обра¬ 
зовались недавно (их возраст от нескольких сотен до несколь¬ 
ких тысяч лет). Один из видов песчанок — Мегіопез ігізігаті — 
проник в Израиль с севера. В настоящее время этот вид насе¬ 
ляет дюны вдоль всего побережья ікак к югу, так и к северу 
от г. Кармель. Другая песчанка СегЫІІиз аІІепЬуі также обита¬ 
ет в дюнах и питается теми же семенами, что и М. ігізігаті, но 
этот вид проник в Израиль с юга и не распространился дальше 
отрогов г. Кармель. К северу, где обитает только М. ігізігаті, 
этот вид населяет как песчаные, так и другие почвы. Однако 
к югу М. ігізігаті селится на почвах разного типа, кроме пес¬ 
чаных, на которых здесь обитают только О. аІІепЬуі. 

На первый взгляд этот случай может служить еще одним 
примером конкурентного исключения и освобождения от конку¬ 
ренции: вытеснение М. ігізігаті с песчаных почв к югу от 
г. Кармель и ее освобождение от конкуренции к северу. Абрам- 
еки и Селлах, впрочем, проверили этот вывод эксперименталь¬ 
но. К югу от горы они заложили несколько опытных площадок, 
с которых выловили всех С. аІІепЬуі, а затем сравнили плот¬ 
ность М. ігізігаті на опытных площадках с плотностью этого 
вида на контрольных площадках. Наблюдения велись в течение 
года; численность М. ігізігаті практически не менялась. Если 
воспользоваться гипотезой «призрака конкурентного прошлого», 
то можно предположить, что к югу от горы М. ігізігаті эволю¬ 
ционировала таким образом, чтобы выбирать местообитания, 
где можно избежать конкуренции с С. аІІепЬуі, и что даже в от¬ 
сутствие О. аІІепЬуі у М. ігізігаті это наследственно закреплен¬ 
ное предпочтение сохраняется. Применение этой гипотезы для 
объяснения данных Лэка (с. 373) вряд ли можно было счи¬ 
тать обоснованным. Но .в разобранном случае использование 
этой гипотезы вполне разумно, потому что освобождение от кон¬ 
куренции наблюдалось в эксперименте, проведенном в природ¬ 
ных условиях. Следует, однако, помнить, это это еще не строго 
.доказанный факт. 
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7.10.2. Смещение признаков 

Идея привлекательна, но недостаточно подтверждена. — Рабо¬ 
чие муравьи. — Брюхоногие моллюски в экспериментах Фенхеля 
(Дания). 

В 'Некоторых примерах отмечалось, что при переходе от сим- 
патрии к аллопатрии изменяется не только реализованная ниша 
вида животного, но и его морфология. Это явление получило 
название «смещение признаков». Однако если сама идея о сме¬ 
щении признаков привлекательна и правдоподобна, то надеж¬ 
ные примеры очень немногочисленны (Соппеіі, 1980; АгІЬиг, 
1982). 

Один из возможных случаев показан на рис. 7.20 и 7.21. Эти 
данные взяты из работы Дэвидсон (Эаѵіёзоп, 1978) по питаю¬ 
щимся семенами муравьям Ѵеготеззог рег^апдві, которых от¬ 
лавливали в разных участках пустыни на юго-западе США. Для 
этих муравьев пища (т. е. .семена) может 'быть важным лимити¬ 
рующим ресурсом (Вгоѵп, Эаѵібзоп, 1977), и разные виды му¬ 
равьев « зависимости от их собственных размеров специализи¬ 
руются на семенах разной величины (Эаѵібзоп, 1977). 
На V. рег§апдеі Дэвидсон изучала длину мандибул и ее измен¬ 
чивость у рабочих муравьев-фуражиров; как видно из рис. 7.20, 
по мере того как на участке увеличилось разнообразие потен¬ 
циальных конкурентов, величина показателя изменчивости зна¬ 
чительно снижалась. Другими словами, в отношении размеров 
семян V. рег§апдеі специализируется в большей степени на тех 
участках, где более вероятна межвидовая конкуренция. Сход¬ 
ная картина показана на рис. 7.21, где еще можно видеть, что 
в зависимости от места обитания размеры рабочих муравьев из¬ 
меняются таким образом, 'что V. регдапсіеі отличается от видов. 



Рис. 7.20. Смещение признаков: зависимость коэффициента вариации (СѴ) 
длины мандибул у особей в колонии Ѵеготеззог рег^апйеі от видового раз¬ 
нообразия питающихся семенами муравьев в сообществе. (По Оаѵібзоп, 1978.) 
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Размерные классы для мандибул, мм 


Рис. 7.21. Смещение признаков: примеры частотного распределения по разме¬ 
ру мандибул у Ѵеготеззог регдапкеі из разных участков. Средняя длина ман¬ 
дибул у конкурентов близкого размера показана стрелкой. (По Оаѵідзоп, 
1978.) 

с которыми он совместно обитает. Это и есть 'морфологическая 
дифференциация в присутствии потенциальных 'конкурентов, из- 
вестная как смещение признаков. Полагают, что отбор благо¬ 
приятствует таким рабочим особям V. рег^апйеі, которые по 
размерам значительно отличаются от особей сосуществующих 
с ними видов, что дает потенциальным конкурентам возмож¬ 
ность делить ресурсы (муравьи раз-ных размеров питаются раз¬ 
ными по величине семенами) и сосуществовать. 

Другой пример смещения признаков дан в работе Фенхеля 
(РепсЬеІ, 1975; РепсЬеІ, Коіоесі, 1976) по брюхоногим моллюс¬ 
кам НуйгоЫа иіѵае и НуйгоЫа ѵепігоза, обитающим в Лимфь- 
орде, Дания. Фенхель обнаружил (рис. 7.22), что, обитая по¬ 
рознь (эти моллюски населяют разные 'биотопы), оба вида име¬ 
ют сходные размеры; но при совместном существовании всегда 
наблюдаются заметные различия в размерах. Кроме того, было 
показано, что живущие .на .разных участках и имеющие сходные 
размеры виды питаются сходными по величине пищевыми час¬ 
тицами; но при совместном обитании более крупные Н. иіѵае 
потребляют частицы пищи большего размера, чем Н. ѵепігоза 
(рис. 7.23). Таким образом, эти данные, позволяют предпола- 
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Рис. 7.22. Смещение признаков: значения 
средней длины (плюс стандартные отклоне¬ 
ния) НуйгоЫа иіѵае (белые кружки) и 
Н. ѵепігоза (черные кружки) в разных уча¬ 
стках. Если моллюски живут порознь (верх¬ 
няя часть рисунка), то их размеры сходны; 
но при совместном обитании (нижняя 
часть) нх размеры различаются. (По Реп- 
сЬеІ, 1975.) 


Рис. 7.23. Смещение признаков 
у НуйгоЫа: распределение по 
размеру частиц пищи, съеден¬ 
ных Н. иіѵае и Н. ѵепігоза в ти¬ 
пичных местообитаниях, в ко¬ 
торых они живут порознь или 
совместно. (По РепсЬеІ, 1975.) 


гать, что в данном случае имеет место смещение признаков, 
'которое приводит к разделению ресурса и сосуществованию ви¬ 
дов. Фенхель и Кофоед (РепсЬеІ, КоГоесі, 1976) обнаружили так¬ 
же, что при совместном содержании особей двух видов сходных 
размеров в экспериментальных сосудах межвидовая конкурен¬ 
ция была столь же интенсивна, как и внутривидовая; но тормо¬ 
зящий эффект конкуренции был заметно ниже, когда особи 
двух видов различались по размерам. При сосуществовании 
двух видов 'моллюсков одинаковых размеров на каком-либо 
участке они использовали бы один и тот же ресурс и конкури¬ 
ровали бы за него. В таком случае локальное вымирание менее 
конкурентоспособного вида было бы, по-видимому, неизбежно. 
Вместе с тем, смещение признаков гарантировало бы то, что 
разные виды будут использовать разные ресурсы. Тем самым 
была бы ослаблена направленность межвидовой конкуренции, 
и виды смогли бы сосуществовать. Однако в этом случае мы 
не располагаем данными по динамике численности популяций 



388 


Ч. 2. Взаимодействия 


конкурирующих видов в природных условиях, поэтому смещение 
признаков здесь можно скорее предполагать, «ежели считать 
доказанным фактом. 

Смещение признаков там, где оно действительно существует, 
является еще одним три мер ом того, как развилось и закрепи¬ 
лось генетически .по крайней мере частичное избегание межви¬ 
довой конкуренции. 


7.11. Что лежит в основе разделения ниш 

Дифференциальное использование ресурса: легче представить 
себе это у животных, но не так легко у растений. — Простран¬ 
ственное и временное разделение в использовании ресурса. — 
Разделение ниш: влияние условий окружающей среды. 

Несмотря «а то что ‘непосредственную связь между разделе¬ 
нием ниш и межвидовой конкуренцией установить очень трудно, 
именно разделение ниш, без сомнения, часто обусловливает 
сосуществование конкурирующих видов. Отсюда возникает во¬ 
прос о том, что лежит в основе этого явления. В этом разделе 
мы лишь наметим проблему, которая подробнее будет рассмот¬ 
рена в гл. 18. Затем (разд. 7.11.1) мы обсудим особенности раз¬ 
деления ниш у растений. 

Существует несколько путей разделения экологических ниш. 
Первый из них — это разделение ресурсов, или, в более общем 
смысле, дифференциальное использование ресурсов. Разделение 
ресурсов :может наблюдаться у видов, которые живут в одном и 
том же 'местообитании, но, несмотря на это, используют различ¬ 
ные ресурсы. Поскольку ресурсы для животных — это в основ¬ 
ном особи других видов или их части (существуют миллионы 
типов потенциальных жертв), в принципе нетрудно представить, 
как конкурирующие животные могут поделить между собой 
ресурсы. Все растения, напротив, имеют очень сходные потреб¬ 
ности в одних и тех же потенциально ограниченных ресурсах 
(гл. 3), и у них гораздо меньше возможностей для разделения 
ресурсов (но см. ниже). Исключением, заслуживающим внима¬ 
ния, является, однако, азот. Все наземные растения поглощают 
связанный азот из почвы; но ряд видов, особенно бобовые, бла¬ 
годаря 'мутуалистической связи с азотфиксирующимн бактерия¬ 
ми способны также получать свободный азот из воздуха (гл. 13). 
Кроме того, некоторые насекомоядные растения используют 
азот, содержащийся в жертвах. Все это наводит на мысль 
о том, что конкурирующие виды растений могут сосуществовать 
благодаря различиям в использовании «общего запаса азота», 
а подтверждением этому служат результаты экспериментов, 
проведенных де Витом и его коллегами (бе \ѴН еі аі., 1966). 
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Во многих случаях ресурсы, используемые экологически 
сходными видами, пространственно разобщены. Дифференциаль¬ 
ное использование ресурсов будет тогда выражаться либо в рас¬ 
хождении видов по 'микроместообитаниям, либо даже в разном 
географическом распространении. Кроме того, доступность раз¬ 
ных ресурсов может быть различной во времени, т. е. разные 
ресурсы могут становиться доступными в разное время суток 
или в разные сезоны. Дифференциальное использование ресур¬ 
сов может выражаться в разобщении видов во времени. Су¬ 
ществует множество примеров разделения ресурсов в простран¬ 
стве или во времени как у животных, так и у растений. Но среди 
растений и других прикрепленных организмов из-за их огра¬ 
ниченной возможности к дифференциальному использованию ре¬ 
сурса в одном и том же месте и в одно и то же время разде¬ 
ление в пространстве и во времени должно, вероятно, иметь 
особенное значение. 

Другой важный опособ разделения экологических ниш осу¬ 
ществляется в зависимости от условий среды. Два вида могут 
использовать совершенно одинаковые ресурсы; но если они в за¬ 
висимости от условий среды, делают это по-разному (поскольку 
среда их сдерживает) и если они по-разному реагируют на эти 
условия, то тогда в разных условиях каждый вид может иметь 
конкурентное преимущество. Это также может выражаться либо 
в дифференциации видов по микроместообитаниям, либо в раз¬ 
ном географическом распространении, либо в разобщенности 
во времени в зависимости от того, каковы изменения соответст¬ 
вующих условий: пространственные или временные, мелкомас¬ 
штабные или крупномасштабные. Конечно, в ряде случаев про¬ 
вести границу между условиями и ресурсами нелегко (гл. 3). 
Ниши могут разделяться на основе такого фактора (например, 
вода), который одновременно является и ресурсом, и условием. 

7.11.1. Модель дифференциального использования 
ресурса Тилмана 

Модель, основанная на динамике численности конкурентов и 
их ресурсов. — Изоклина нулевого прироста популяции: грани¬ 
ца ниши. — Внутривидовая конкуренция: равновесие между 
возобновлением и потреблением ресурса. Сильный и слабый 
конкурент. — Сосуществование: зависимость от соотношения 
уровней ресурса в «точке снабжения». — Более сложный ва¬ 
риант разделения ниши: каждый вид потребляет больше того 
ресурса, который в большей степени ограничивает его рост. 

Тилман (Тіішап, 1982; см. также разд. 3.6), обращаясь 
к проблеме дифференциального использования ресурсов у расте¬ 
нии, попытался выяснить, можно ли с помощью такого исполь- 
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зов а ни я объяснить сосущество¬ 
вание видов растений, конкури¬ 
рующих за ограниченные ре¬ 
сурсы (хотя этот подход мо¬ 
жет быть применим и к другим 
группам организмов). Модель 
Тилмана оказалась весьма 
важной ів там отношении, что 
в ней наряду с динамикой кон¬ 
курирующих 'Видов подробно 
представлена динамика ресур¬ 
сов. В этом разделе, не вда¬ 
ваясь в детали метода, мы 
в общих чертах рассмотрим 
модель и вытекающие из нее 
основные выводы. 

Вначале Тіилман определил 
изоклину нулевого прироста по¬ 
пуляции (НПП, или ИЧСР; 
рис. 7.24) для одного вида, ис¬ 
пользующего два незаменимых 
ресурса. В координатах, соот¬ 
ветствующих количествам этих ресурсов в среде, изоклина нуле¬ 
вого прироста—это граница между той областью значений ре¬ 
сурсов, в пределах которой вид сохраняет положительную ско¬ 
рость прироста популяции, и той, в пределах которой вид снижа¬ 
ет свою численность (рис. 7.24). Изоклина НПП является, таким 
образам, границей двумерной экологической ниши вида. 

Для того чтобы в рамках модели Тилмана понять межвидо¬ 
вую конкуренцию, необходимо вначале рассмотреть внутривидо¬ 
вую конкуренцию. Внутривидовая конкуренция должна (в идеаль¬ 
ном случае) приводить популяцию к состоянию устойчивого рав¬ 
новесия; но в данном случае это равновесие включает два ком¬ 
понента: постоянными должны оставаться и численность попу¬ 
ляции, и уровень ресурса. Численность популяции постоянна 
(по определению) в любой точке изоклины НПП. Необходимо, 
однако, определить условия постоянства уровня ресурса. 

Любое чистое изменение уровня ресурса является результа¬ 
том действия двух противоположных сил. Вид, потребляющий 
ресурсы, сдвигает их уровень ©низ и влево, если изобразить это 
на диаграмме, подобной той, что на рис. 7.25. Но ресурсы не¬ 
прерывно возобновляются, т. е. их уровень смещается вверх и 
вправо. На самом деле ресурсы будут иметь тенденцию к воз¬ 
растанию в направлении определенной комбинации таких их ко¬ 
личеств, какой они достигли бы в отсутствие потребления (« точ¬ 
ка снабжения »). Таким образом, на рис. 7.25 показаны векторы 
потребления и векторы возобновления ресурсов («векторами» 



Вид не выживает 
и не размножается 


Рис. 7.24. Изоклина чистой скорости 
роста (ИЧСР), или нулевого прироста 
популяции (НПП), для вида, потен¬ 
циально ограниченного двумя ресур¬ 
сами (Хи У), делят возможные соче¬ 
тания ресурсов на пригодные и не¬ 
пригодные для выживания и размно¬ 
жения. ИЧСР в данном случае огра¬ 
ничивает прямой угол, потому что X 
и У являются необходимыми ресур¬ 
сами. 
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Рнс. 7.25. Равновесие между поглощением и возобновлением ресурса. Точ¬ 
ка К — единственная точка на ИЧСР (это не чистая скорость роста популя¬ 
ции), в которой концентрация ресурса не изменяется (скорости поглощения 
и возобновления равны и направлены в противоположные стороны). Более 
подробные объяснения см. в тексте. 


их можно назвать потому, что они имеют величину и направле¬ 
ние). Векторы потребления отражают скорость потребления 
видом двух ресурсов; векторы возобновления направлены 
к «точке снабжения» («точке запаса»). В том случае, когда два 
равных вектора направлены в противоположные стороны, уро¬ 
вень ресурса не меняется, в других случаях меняется. 

Из рис. 7.25 видно, что на изоклине НПП существует только 
одна точка (постоянная численность популяции), где уровень 
ресурсов также постоянен. Например, в точке Л, скорость по¬ 
требления ресурса У выше, чем скорость его возобновления, и 
его уровень уменьшается (стремясь к точке К). Только в самой 
точке К скорости потребления и возобновления равны; следо¬ 
вательно, К является той точкой, где постоянны и численность 
популяции, и уровень ресурса. 

Для того, и чтобы перейти от внутривидовой конкуренции 
к межвидовой, нужно на одной диаграмме нанести изоклины 
НПП двух видов (рис. 7.26 и 7.27). Эти два вида будут харак¬ 
теризоваться разными скоростями роста и векторами потребле¬ 
ния ресурса, но «точка снабжения», к которой будут направле¬ 
ны все векторы возобновления, у них будет общей. Для того 
чтобы определить исход межвидовой конкуренции, можно сопо¬ 
ставить векторы потребления и возобновления и, как будет вид¬ 
но из следующего параграфа, исход будет завис и ть от положе¬ 
ния «точки снабжения». 

На рис. 7.26 изоклина НПП вида А расположена ближе 
к осям координат, чем изоклина НПП вида В. «Точка снабже- 
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Рис. 7.26. Конкурентное исключение: ИЧСР вида А расположена ближе к осям, 
вдоль которых изменяются ресурсы, чем ИЧСР вида В. Если точка снабжения 
находится в области 1, то не выживает ни один вид. Но если точка снабжения 
ресурса находится в области 2 или 3, то вид А снижает концентрацию ресур¬ 
сов до уровня своей ИЧСР (где вид В не может выживать и размножаться): 
вид А вытесняет вид В. 


ния» может находиться в одной -из трех областей. Если бы она 
находилась в области 1, ниже изоклины НПП обоих видов, то 
ресурсов не хватило бы ни одному из них и виды не смогли бы 
выжить. Если бы «точка снабжения» 'находилась в области 2, 
между изоклинами видов А и В, то не смог бы выжить вид В 
и система удерживалась бы в равновесии ва уровне изокли¬ 
ны НПП вида А. И наконец, если бы «точка снабжения» нахо¬ 
дилась в области 3, то система также пришла бы к равновесно¬ 
му состоянию на уровне изоклины НПП вида А. В результате 
конкуренции вид А вытеснил бы вид В, потому что он может ис¬ 
пользовать оба ресурса при их концентрации в среде ниже^уров- 
ня, при 'котором вид В -вымирает (т. е. мы имеем типичный 'при¬ 
мер эксплуатационной 'конкуренции). Естественно, что исход 
конкуренции при противоположном расположении изоклин был 
бы также противоположным. 

На рис. 7.27 изоклины НПП двух видов пересекаются ,и по¬ 
этому образуются шесть областей, в -которых может находиться 
«точка снабжения». В области 1 точка находится ‘ниже обеих 
изоклин, и поэтому пи один из видов выжить не может; в обла¬ 
сти 2 точка оказывается -ниже изоклины вида В, и в таких 
условиях мог бы выжить только вид А, а в области 6 она нахо¬ 
дится ниже изоклины вида А, и тогда может выжить только 
вид В. Области 3, 4 и 5 располагаются в пределах фундамен¬ 
тальных ниш обоих видов. Исход конкуренции, однако, зависит 
от того, в какой из этих областей -находится «точка снабжения». 

Наиболее важной на рис. 7.27 является область 4. Если 
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Рис. 7.27. Возможности сосуществования двух конкурентов, ограниченных 
двумя необходимыми ресурсами. ИЧСР видов А и В перекрываются, что при¬ 
водит к появлению шести различных областей. Если точка снабжения находит¬ 
ся в области 1, то не выживает ни одни из видов; если точки расположены 
в областях 2 и 3, то вид А вытесняет вид В; а если в областях 5 и 6, то вид В 
вытесняет вид А. При размещении точек снабжения в области 4, которая огра¬ 
ничена двумя штриховыми линиями, виды сосуществуют. Более подробные 
объяснения см. в тексте. 


«точка снабжения» находится в этой области, то вид А в боль¬ 
шей степени ограничен ресурсом X, чем ресурсом У, а вид В 
наоборот. Однако векторы .'потребления оказываются таковы, 
что вид А потребляет больше ресурса X, чем У, а вид В — боль¬ 
ше У, чем X. И потому что каждый вид в большей степени по¬ 
требляет тот ресурс, который больше ограничивает его собствен¬ 
ный рост, система уравновешивается на пересечении двух изо¬ 
клин НПП и это равновесие оказывается устойчивым: виды со¬ 
существуют. 

Этот случай 'представляет собой усложненный вариант раз¬ 
деления ниш. В отличие от ситуации, в которой два вида ис¬ 
пользуют разные ресурсы, в данном случае вид А непропорцио¬ 
нально сильно ограничивает себя при использовании ресурса X, 
тогда как вид В сильнее ограничивает себя, 'используя ресурс У. 
Результатом является сосуществование конкурентов. Напро¬ 
тив, если «точка снабжения» расположена в области 3, то оба 
вида в большей степени ограничены ресурсом У, чем X. Но вид А 
может понижать количество ресурса У до уровня своей изокли¬ 
ны НПП, которая находится ниже изоклины НПП вида В, и, 
следовательно, -вид В не может выжить. И наоборот, если «точ¬ 
ка снабжения» окажется в области 5, то оба вида в большей 
степени ограничены ресурсом X, чем У, но вид В снижает коли¬ 
чество ресурса X до уровня ниже изоклины НПП вида А. Таким 
образом, в областях 3 и 5 соотношение запаса ресурсов бла- 
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♦ Устойчивое 
сосуществование 


Рис. 7.28. Исход конкуренции за силикаты и фосфаты между двумя видами 
диатомовых водорослей — Азіегіопеііа \оттоза и Сусіоіеііа тепе§Ніпіапа — 
прогнозируется с учетом наблюдавшихся ИЧСР и векторов поглощения. Три 
возможных исхода взаимодействия обозначены разными значками. Большая 
часть экспериментов подтверждает прогноз, за исключением двух случаев, для 
которых соответствующие точки расположены близко к границе между обла¬ 
стями. (По Тіітап, 1977, 1982.) 

гоприятствует одному .из двух видов, и .поэтому там 'Наблюдает¬ 
ся 'конкурентное исключение. 

По-видимому, два вида могут конкурировать за два ресурса 
и сосуществовать до тех пор, пока соблюдаются два условия. 
Во-первых, среда (т. е. положение «точки снабжения») должна 
быть такова, чтобы первый вид был в большей степени ограни¬ 
чен одним .ресурсом, а второй — другим. Во-вторых, каждый вид 
должен потреблять больше того ресурса, который в большей 
степени ограничивает его собственный рост. Таким образом, ста¬ 
новятся понятнее причины сосуществования конкурирующих ви¬ 
дов растений на основе дифференциального использования ре¬ 
сурсов. Ключевым моментом, по-видимому, должно быть под¬ 
робное рассмотрение как динамики ресурсов, так .и динамики 
популяций конкурирующих видов. Как и в других случаях сосу¬ 
ществования, связанных с разделением экологических ниш, су¬ 
щественным является то, что у обоих .видов внутривидовая кон¬ 
куренция выражена сильнее, чем межвидовая. 

Для проверки правильности модели лучше всего подходят 
данные, полученные самим Тилм ано м при изучении им конку¬ 
ренции 'Между диатомовыми водорослями Азіегіопеііа /огтоза 
и Сусіоіеііа тепедкіпіапа (Тіітап, 1977). Для каждого вида 
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Тилман непосредственно определял скорость потребления фос¬ 
фатов .и силикатов, а также вычерчивал изоклины НПП. На ос¬ 
нове этих данных он предсказывал исход конкуренции в опре¬ 
деленном диапазоне значений запаса ресурса (рис. 7.28). 
И наконец, он выполнил ряд экспериментов по конкуренции при 
разном положении «точек снабжения»; результаты этих экспе¬ 
риментов представлены на рис. 7.28. В большинстве случаев ре¬ 
зультаты эксперимента совпадали с прогнозом. В двух случаях, 
где совпадения не было, «точка снабжения» находилась очень 
близко от границы, разделяющей области. Таким образом, по¬ 
лученные результаты обнадеживающи, но они требуют экспери¬ 
ментального подтверждения на других группах растений и жи¬ 
вотных. Тем не іменее подход, предложенный Тилманом, заслу¬ 
живает того, чтобы вернуться к нему, что и будет сделано 
в гл. 38 при обсуждении роли межвидовой конкуренции в фор¬ 
мировании структуры экологических сообществ. 



Глава 8 


Основные свойства хищничества 


8.1. Введение: типы хищников 

Определение хищничества. — Таксономическая и функциональ¬ 
ная классификация хищников. — Истинные хищники. — Хищ¬ 
ники с пастбищным типом питания. — Паразиты. — Парази- 
тоиды. 

Совершенно очевидно, что консументы в целом (влияют та 
распределение и обилие объектов, которые они потребляют, и 
наоборот. Столь же очевидно и то, что-изучение этих взаимодей¬ 
ствий занимает центральное место в экологии. Однако познать 
сущность таких взаимодействий, диапазон и причины их много¬ 
образия— дело отнюдь нелегкое. Эти ©опросы мы рассмотрим 
в настоящей главе и в нескольких последующих. Начнем с во¬ 
проса: в чем сущность хищничества? Другими словами, мы бу¬ 
дем анализировать влияние хищничества тіа самих хищников и 
на их жертвы. Затем в следующей тлаве мы рассмотрим поведе¬ 
ние хищников и то, как оно влияет на состав и количество по¬ 
требляемой пищи. Глава 10 будет посвящена последствиям хищ¬ 
ничества, а именно его влиянию на динамику популяций хищ¬ 
ника и жертвы. 

Проще всего хищничество можно определить как поедание 
одного организма (жертвы) другим организмом (хищником), 
причем жертва должна быть живой перед первым нападением 
на -нее хищника. Такое определение исключает детритофагию, 
или потребление мертвого органического вещества, которая 
в свою очередь будет рассматриваться в гл. 11. Тем не менее дан¬ 
ное определение охватывает широкий крут взаимодействий и 
большое разнообразие «хищников». 

Существуют два основных способа классификации хищников. 
Ни один из них нельзя считать совершенным, но оба в опреде¬ 
ленных случаях могут быть полезными. Мы сразу же должны 
подчеркнуть, что в этих классификациях не будет преследовать¬ 
ся цель создания четкого и аккуратного каталога и не будут 
решаться какие-либо вопросы семантики. Однако выделяя раз¬ 
личные типы хищников и устанавливая, в чем их сходство и 
различия, мы можем более полно понять сущность хищничества. 
Наиболее естественной, возможно, является «таксономическая» 
классификация: хищники в собственном значении этого слова 
поедают животных, растительноядные — растения, а всеядные — 
и тех и других. Альтернативой является «функциональная» клас- 
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сификация (ТНотрзоп, 1982), сходная с той, что в общих чертах 
уже рассматривалась в гл. 3. Согласно этой 'классификации, вы¬ 
деляют четыре основных типа хищников: истинные хищники, 
хищники с пастбищным типом питания, паразитоиды и парази¬ 
ты ('последняя 'категория, как отмечено в гл. 12, подразделяется 
на микропаразитов и макропаразитов). 

Истинные хищники убивают свою жертву более или -менее 
сразу после того, как 'нападут «а нее, и в течение своей жизни 
они убивают довольно много разных особей. Часто они поедают 
жертву целиком, но -некоторые хищники съедают только часть 
тела жертвы. Большинство из наиболее известных хищных орга¬ 
низмов, такие, как тигры, орлы, божьи коровки и насекомояд¬ 
ные растения, являются истинными хищниками, но к ним отно¬ 
сятся также питающиеся семенами грызуны и муравьи, филь¬ 
трующие планктон киты и т. д. 

Хищники с пастбищным типом (питания в течение своей жиз¬ 
ни также используют большое число жертв, но они, как прави¬ 
ло, съедают только часть каждой жертвы. Их воздействие на 
жертву может быть различным, но чаще всего бывает вредным. 
Тем нс менее нападение такого хищника редко приводит к ско¬ 
рой гибели жертвы; точно предсказать летальный исход в таких 
случаях невозможно (иначе их следовало бы отнести к истин- 
ныім хищникам). Наиболее характерными примерами могут слу¬ 
жить крупные травоядные позвоночные, такие, как овцы и круп¬ 
ный рогатый скот; но, согласно определению, к хищникам 
с пастбищным типом питания можно, без сомнения, отнести и 
мух, которые кусают позвоночных животных, и пиявок, сосущих 
у них кровь. 

Паразиты, как и хищники с пастбищным типом питания, 
обычно поедают только часть своей жертвы («хозяина»). Так же 
как и в предыдущем случае, их -нападение на жертву, как пра¬ 
вило, причиняет ей вред, -но редко в короткое время приводит 
к летальному исходу. В отличие от хищников с пастбищным 
типом питания паразиты в течение своей жизни нападают всего 
на одну или на очень немногих особей. Таким образом, парази¬ 
ты тесно связаны со своей жертвой (хозяином), что не харак¬ 
терно для истинных хищников и хищников с пастбищным ти¬ 
пом питания. Ленточные черви, печеночная двуустка, вирус 
кори и туберкулезная палочка — все это обычные примеры па¬ 
разитов. Кроме того, существует значительное число растений, 
грибов и микроорганизмов, паразитирующих на растениях (их 
часто называют «растительные патогены» или «фитопатогены»), 
например вирус табачной мозаики, ржавчинные грибы и голов¬ 
ня, омела -белая; существует также много растительноядных жи¬ 
вотных, которые, без сомнения, могут быть отнесены к парази¬ 
там. Тли, например, высасывают сок из одного или очень не¬ 
многих особей растений, и даже -гусеницы часто -начинают свое 
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Фото 7. Паразитоиды. Слева: СНгузіз іупаіа (Нушепоріега: СЬгузМісЗае), оса, 
паразитирующая на пчелах. Справа: АрНійіиз Неігісагіа (Нутепоріега: Вгасо- 
пійае) откладывает яйца в Мугиз регзісае, тлю. (Фотографии НеаШег Апдеі.) 


развитие на одном и том же растении (хотя в этом случае связь 
не бывает столь тесной). Фитопатогены и животные, паразити¬ 
рующие на животных, будут рассмотрены вместе в гл. 12. Па¬ 
разитических растительноядных животных, подобных тлям и 
гусеницам, мы рассмотрим в этой главе и двух последующих. 
В этих трех главах они будут объединены с истинными хищни¬ 
ками, хищниками с пастбищным типом питания и паразитоида- 
ми под общим названием «хищник». 

Паразитоидами (фото 7) называют группу насекомых, вы¬ 
деленную на основе сходства в поведении взрослых самок при 
откладке яиц и типа последующего развития личинки. Эти насе¬ 
комые принадлежат главным образом к отряду перепончато¬ 
крылых (Нутепоріега), но включают также и многих двукры¬ 
лых фіріега) . Взрослые насекомые-пар азитоиды ведут свободный 
образ жизни, но яйца откладывают либо в тело другого на¬ 
секомого, либо -на его поверхность, либо рядом (либо, что быва¬ 
ет довольно редко, в пауков или мокриц). Вылупившиеся из 
яиц личинки паразитоидов развиваются внутри (или реже на 
поверхности) своего хозяина, который сам обычно еще не до¬ 
стиг взрослого состояния. Вначале личинка наносит хозяину не¬ 
значительный вред, но по мере своего развития она почти це¬ 
ликом съедает его, и, таким образом, хозяин гибнет, не достиг¬ 
нув стадии куколки или во время нее. В конце концов из того, 
что было когда-то куколкой хозяина, появляется взрослый пара- 
зитоид, а не хозяин. Часто в каждом хозяине развивается толь¬ 
ко один паразитоид, но в некоторых случаях один хозяин зара¬ 
жен несколькими особями паразитоида. В целом подчеркнем, 
что паразитоиды тесно связаны с определенным организмом 
хозяина (подобно паразитам), они не вызывают быстрой гибе- 
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ли хозяина (подобно (паразитам и хищникам с пастбищным ти¬ 
пом питания), но со временем гибель хозяина неизбежна (этим 
паразитоиды напоминают истинных хищников). Может пока¬ 
заться, что выделение паразитоидов в качестве отдельной груп¬ 
пы не вполне оправдано. Однако по некоторым оценкам к ним 
относится около 25% всех обитающих на Земле видов (Ргісе, 
1980). В этом нет ничего удивительного, если мы примем во 
внимание, что существует огромное число видов насекомых и 
многие из них имеют по меньшей мере одного иаразитоида и 
что даже сами паразитоиды могут иметь своих паразитоидов. 
Кроме того, экологи интенсивно исследовали некоторые виды 
паразитоидов, что позволило получить обширную информацию, 
имеющую, непосредственное отношение -к изучению хищниче¬ 
ства в целом. 

Для паразитоидов, а также для многих растительноядных 
насекомых, которые на личиночной стадии питаются растениями, 
интенсивность «хищничества» в значительной мере определяется 
скоростью откладки яиц самкой. «Нападением» на жертву или 
хозяина является кладка самкой каждого яйца, хотя в действи¬ 
тельности именно личинка, которая вывелась из этого яйца, 
питается жертвой или развивается за счет хозяина. В большин¬ 
стве других случаев интенсивность хищничества зависит от час¬ 
тоты встреч между самим хищником и его жертвой, т. е. хищ¬ 
ник действительно нападает на жертву. В последующих разде¬ 
лах понятия «хищничество» и «нападение хищника» будут от¬ 
носиться к обоим типам поведения. 

В оставшейся части этой главы мы должны рассмотреть 
основные черты хищничества. Мы рассмотрим влияние хищни¬ 
чества на отдельных особей жертвы (разд. 8.2), на популяцию 
жертвы в целом (разд. 8.3) и на особей самого хищника 
(разд. 8.4). В случае с истинным хищником или паразитоидом 
эффект от нападения на жертву прост: жертва оказывается 
убитой. Поэтому в разд. 8.2 мы сосредоточим внимание на 
жертвах, которые подвергаются нападению хищников с паст¬ 
бищным типом питания или паразитов. Точнее, речь будет идти 
в основном о раетительноядности. Этот вопрос требует от эколо¬ 
га особого внимания в первую очередь потому, что растительно¬ 
ядные животные могут действовать как истинные хищники, хищ¬ 
ники пастбищного типа или паразиты, а также потому, что они 
могут поедать как целые растения, так и отдельные модули или 
даже части этих модулей. Таким образом, помимо того что рас- 
тительноядность важна сама по себе, она является средствам, 
позволяющим выявлять тонкие различия и разнообразные ва¬ 
рианты воздействий хищников на свою жертву. 
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8.2. Влияние растительноядности 
на отдельные растения 

Влияние растительноядности на растение зависит от того, 
в ‘какой период жизненного цикла растения и какие именно его 
части подвергаются нападению. Откусывание листьев, высасы¬ 
вание сока, 'минирование, поедание меристемы, повреждение 
цветков или плодов и подпрызание корней — все это по-разному 
влияет на растение. Поэтому последствия дефолиации для раз¬ 
вивающегося проростка вряд ли будут такими же, как и для 
растения, у которого появились свои собственные семена. Кро¬ 
ме того, поскольку растение после воздействия хищника остает¬ 
ся 'некоторое время живым, эффект этого воздействия в значи¬ 
тельной степени зависит от реакции самого растения. Мине¬ 
ральные соли или питательные вещества могут быть отведены 
из одной части растения в другую; может измениться общий 
уровень обмена веществ, относительная скорость роста корней, 
рост побегов и скорость воспроизводства; могут образоваться 
особые защитные вещества или ткани. В общем результат воз¬ 
действия растительноядного организма может быть более или 
менее значительным, чем кажется. Он редко бывает таким, ка¬ 
ким представляется на первый взгляд. 


8.2.1. Компенсация у растений 

Влияние растительноядных на снижение затенения. — Влияние 
растительноядных на мобилизацию запасных углеводов. — Влия¬ 
ние растительноядных на характер распределения продуктов 
фотосинтеза в растении. — Растительноядные способствуют уве¬ 
личению интенсивности фотосинтеза на единицу листовой по¬ 
верхности. — Растительноядные снижают смертность отдельных 
частей растений. — Несмотря на реакцию компенсации у расте¬ 
ний, травоядные все же наносят им вред. 

Отдельные растения могут компенсировать влияние расти¬ 
тельноядных организмов различными способами. Во-первых, 
удаление листьев с растения может уменьшить затенение дру¬ 
гих листьев и вследствие этого привести к повышению у них 
интенсивности фотосинтеза. Если, напротив, удалены затенен¬ 
ные листья (с нормальной интенсивностью дыхания, но низкой 
интенсивностью фотосинтеза, см. гл. 3), то у растения в целом 
может улучшиться соотношение между фотосинтезом и дыха¬ 
нием. Так, замечено, что жук-долгоносик РНуІІоЫиз агдепіаіиз 
питается главным образом на нижних, затененных листьях бука, 
расположенных ближе к стволу, отчего продуктивность всего 
растения меняется мало (Ыіеізеп, Е]1ег5оп, 1977). 
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Рис. 8.1. После дефолиации іоііит тиШЦогит листья у растений сорта «Ьі$са- 
іе» (кружки) отрастали лучше, чем у сорта «5. 22» (квадраты). Это выража¬ 
лось в длине листьев (А) и в площади листовой поверхности (5), но не в чис¬ 
ле отростков (В). У растений сорта «Ьізсаіе» во время дефолиации содержа¬ 
ние водорастворимых углеводов в корнях и стебле было на 27% выше, чем 
у «$.22». (По КіееІ, 1980.) 

Во-вторых, сразу после повреждения растительноядным жи¬ 
вотным компенсаторная (реакция многих растений выражается 
•в использовании углеводов, запасенных в разных тканях и орга¬ 
нах. Например, 'когда у растений двух сортов плевела много¬ 
цветкового ( Іоііит тиШЦогит) были полностью удалены 
листья, то у сорта «Ызсаіе» с более высоким содержанием за¬ 
пасных углеводов в корнях и стеблях, наблюдалась более высо¬ 
кая начальная скорость восстановления листьев, чем у сорта 
«5.22» (рис. 8.1) (Кі^еі, 1980). Однако при 'кратковременных 
воздействиях хищника формирование новых тканей обычно 
обеспечивается не запасными веществами, а текущим фото¬ 
синтезом. 

Под воздействием растительноядных организмов часто так¬ 
же изменяется распределение ассимилятов в растении; при 
этом, по-видимому, их соотношение в корнях и побегах остает¬ 
ся на постоянном уровне. Если с побегов удалить листья, то по¬ 
вышается доля чистой продукции, поступающая в побеги, а если 
повредить корни, то возрастающий поток вещества направляет¬ 
ся к ним (Сгахѵіеу, 1983). Фактически же дефолиация травяни¬ 
стого растения часто приводите прекращению роста его корней, 
при этом масса корней снижается, если отмирающие естествен¬ 
ным путем корни не заменяются новыми (Куіе, 1970). Итак, 
растения с поврежденными корнями, недополучающие вследст¬ 
вие этого соответствующее количество воды, органических и 
минеральных питательных веществ, направляют больше асси¬ 
милированного вещества на восстановление корней; тогда как 
растения с поврежденными побегами и пониженным вследствие 
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этого фотосинтезом направляют большую часть 'полученных 
из почвы 'биогенных элементов и воды на восстановление стеб¬ 
лей и листьев. Это, безусловно, смягчает отрицательное воздей¬ 
ствие растительноядности. Кроме того, перераспределение аоси- 
милятов может компенсировать эффекты локального поврежде¬ 
ния внутри растения. В некоторых случаях, ікогда побели по¬ 
вреждены в разной степени, реакция растения выражается 
в увеличении потока углеводов к наиболее поврежденным побе¬ 
гам (например, плевел многоцветковый — МагзЬаІІ, За^аг, 
1968); но существуют некоторые виды трав, которые сокращают 
свои потери, перераспределяя углеводы в наименее поврежден¬ 
ные побеги (Опд еі аі., 1978). 

Перераспределение ассимилятов может также играть ком¬ 
пенсирующую роль в течение репродуктивного периода расте¬ 
ния. Например, если соя ( Оіусіпе тах) теряет плоды, то это 
компенсируется увеличением веса отдельных семян в оставших¬ 
ся плодах (ЗтііЬ, Вазз, 1972). 

Другим способом, с помощью которого растение компенси¬ 
рует последствия воздействия растительноядного организма, 
является увеличение интенсивности фотосинтеза в расчете на 
единицу площади оставшихся листьев («скорость фотосинтеза 
на единицу листовой поверхности» или ФЕП). Для того чтобы 
понять, как работает этот механизм, мы должны вспомнить, что 
растения состоят из продуцирующих частей (чистые поставщики 
ассимилятов, обычно это — листья) и запасающих частей (чис¬ 
тые потребители ассимилятов, такие, как клубни, образующие¬ 
ся листовые почки, корни и т. д.), а количество образованного 
продуцирующими частями растения вещества обычно довольно 
точно соответствует потребностям запасающих частей. Когда 
растение теряет часть листьев, ФЕП у оставшихся листьев часто 
увеличивается, что позволяет поддерживать примерное равен¬ 
ство между продукцией и потребностями в запасных вещест¬ 
вах. Так, у А§горугоп зтііНіі, с которого в ходе эксперимента 
были удалены листья, наблюдалось 10%-ное увеличение интен¬ 
сивности фотосинтеза на единицу листовой поверхности, про¬ 
должавшееся в течение последующих 10 дней, тогда как у конт¬ 
рольных растений этот показатель снизился на 10% (Раіпіег, 
БеШпд, 1981). Компенсирующее увеличение ФЕП также может 
наблюдаться при образовании новых «запасающих частей», как 
в том случае, когда сосущие насекомые, такие, как тли, потреб¬ 
ляют огромное количество углеводов. Однако если запасающие 
ткани разрушены растительноядными организмами, то ФЕП мо¬ 
жет уменьшиться (хотя в таких случаях более обычным явля¬ 
ется поддержание интенсивности запасания ассимилятов за счет 
образования новых тканей). 

Компенсирующий рост часто наблюдается у растений, поте¬ 
рявших листья, когда почки, которые в ином случае оставались 
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Рис. 8.2. Компенсация посредством пониженной скорости отмирания цветков. 
Несмотря на то, что большая часть цветков и плодов на первичных зонтиках 
Разііпаса заііѵа бывает уничтожена морковной молью (Иергеззагіа Негасііапа), 
поврежденные растения (П) образуют на вторичных зонтиках по сравнению 
с контрольными растениями (К) примерно такое же число плодов, а на тре¬ 
тичных зонтиках — гораздо большее (средние значеиия±стандартная ошибка). 
(Из Сга\ѵІеу, 1983, по Непсіпх, 1979.) 

бы в покоящемся состоянии, стимулируются к развитию. Обыч¬ 
но у оставшихся целыми частей растений отмечается также по¬ 
ниженная вероятность отмирания. Это особенно характерно для 
растений с высокой естественной частотой отмирания цветков 
до того, как из них образуются плоды или семена. Например, 
у дикого пастернака ( Разііпаса заііѵа) на первичных зонтиках 
образуется умеренное -количество семян, большое количество — 
на вторичных и совсем мало — на третичных; происходит это 
из-за отмирания цветков еще до того, ка-к появятся семена 
(рис. 8.2). Однако если растение подвергалось нападению мор¬ 
ковной моли ( Оергеззагіа Негасііапа ) , то, хотя большая часть 
цветков ‘И семян на первичных зонтиках оказывается уничто¬ 
женной, это -мало влияет на вторичные зонтики и сильно пони¬ 
жает частоту абортирования цветков на третичных зонтиках. 
Таким образом, в целом количество образовавшихся семян 
остается почти неизменным (Непбгіх, 1979). 

Итак, ясно, что отдельные растения компенсируют влияние 
растительноядных организмов разными способами. Однако пол¬ 
ная компенсация происходит редко. Обычно растения все же 
повреждаются растительноядными организмами, даже несмотря 
на то что компенсаторные реакции направлены на нейтрализа¬ 
цию вредного воздействия. Кроме того, как -мы увидим в даль¬ 
нейшем, существует много случаев, ів которых эффекты расти- 
тельноядности выражены сильнее, чем может показаться на 
первый взгляд. 
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3.2.2. Непропорциональные воздействия на растения 

Кольцевое сдирание коры животными и уничтожение меристе¬ 
мы может убить растение. — Травоядные могут служить пере¬ 
носчиками болезней растений .— Выедание растительноядными 
и конкуренция, действуя совместно, часто приводят к весьма 
серьезным последствиям. — Травоядные могут на первый взгляд 
оказывать весьма незначительное влияние, которое на самом 
деле может быть достаточно глубоким. 

Одним из наиболее ярко выраженных случаев, когда удале¬ 
ние небольшой части растения оказывает непропорционально 
сильное воздействие, является кольцевое сдирание коры козами, 
белками, кроликами, -полевками и овцами. Камбиальные клетки 
флоэмы при этом отрываются от одревесневшей ксилемы и пе¬ 
ренос углеводов от листьев к корням нарушается. Таким спосо¬ 
бом эти вредители часто уничтожают молодые деревца на лес¬ 
ных плантациях, удаляя лишь очень небольшую пасть тканей. 
Слизни, которые питаются поверхностными тканями растений, 
также могут наносить гораздо больший вред молодым травяни¬ 
стым растениям, чем -можно было бы ожидать, если учитывать 
только 'Количество съеденного материала (Нагрег, 1977). Слиз¬ 
ни подгрызают молодые побеги у самой поверхности почвы. Они 
оставляют на земле несведенными упавшие листья, но объедают 
меристематическую зону у основания побегов, из которой мог 
бы начаться повторный рост. Таким образом, слизни эффектив¬ 
но разрушают растение. 

Являясь переносчиками фитопатогенов, растительноядные 
животные тем самым также оказывают на растения сильное 
вредное воздействие: не столь важно то, что они забирают 
у растения, важнее то, что они ему передают! Например, жуки- 
околетиды, питающиеся на растущих побегах вяза, способству¬ 
ют заражению дерева грибами, которые вызывают голландскую 
болезнь вяза. Это заболевание в шестидесятых годах привело 
к гибели огромное число вязов на северо-востоке США и по су¬ 
ществу уничтожило ильмовые леса на юге Англии в семидеся¬ 
тые и начале восьмидесятых годов (ЗІгоЬеІ, Ьапіег, 1981). Сход¬ 
ным образом воздействие гусениц бабочки СасіоЫазііз , которая 
сдерживает распространение кактусов Орипііа в Австралии 
(разд. 19.4; рис. 19.15), в значительной мере связано с появлени¬ 
ем повреждений, которые заселяются бактериями, разрушающи¬ 
ми ткани кактуса (Эодсі, 1940). 

Возможно, что влияние растительноядных организмов на 
растения оказывается сильнее, чем это кажется на первый 
взгляд, в результате взаимодействия эффектов, обусловленных 
повреждением фитофагами, и конкуренцией между растениями 
С\\ 7 Ьі11акег, 1979). Так, вполне умеренный уровень выедания 
в комбинации с конкурентными взаимодействиями может ока- 
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Рис. 8.3. Результаты экспериментов по совместному выращиванию овса и яч¬ 
меня при постоянной общей плотности изменялись, если почву заражали по¬ 
вреждающей корни овсяной нематодой Неіегойега аѵепае. (Из ЗіЬпіа еі аі., 
1964.) 


зы.вать сильное и часто губительное влияние на растения. На¬ 
пример, на рис. 8.3 показаны результаты эксперимента, в кото¬ 
ром в Д'вух сериях с постоянной общей плотностью растений 
совместно выращивали овес и ячмень (ЗіЬша еі а!., 1964). В од¬ 
ной из серий почва .была заражена ‘корневыми нематодами {Не- 
іегоёега аѵепае), ‘к которым овес был восприимчив, а ячмень 
нет. В другой серии почва не была заражена. В монокультуре 
нематоды па овес не влияли, и в незараженной почве овес легко 
выигрывал в конкурентной борьбе с ячменем. Но сочетание 
повреждающего действия нематод и конкуренции со стороны 
ячменя оказывало сильное отрицательное влияние на посевы 
овса (рис. 8.3). Сходное явление .наблюдали на примере утес¬ 
ника обыкновенного ( ІЛех еигораеиз ). Если кролики объедали 
верхушки молодых растений, растущих на открытом месте, то 
побеги образовывались из нижних почек и растение просто ста¬ 
новилось іболее кустистым. Но когда утесник находился в за¬ 
рослях высокой травы, затененные нижние почки не развива¬ 
лись и растение часто погибало (СЬаіег, 1931). 

И наконец, степень воздействия растительноядных организ¬ 
мов может недооцениваться потому, 'что они потребляют сок 
или ксилему, не нанося при этом заметных фиэ^еских повреж¬ 
дений растению. В качестве примера можно привести влияние 
тли Еисаіііріегиз ііііае на рост ветвей липы Тіііа ѵиідагіз (Эі- 
хоп, 1971). Тли, которые живут на листьях и высасывают сок из 
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флоэмы с помощью колющих стилетов, могут быстро размно¬ 
жаться, достигая чрезвычайно высокой численности: «а дереве 
высотой 14 м, несущем 58 000 листьев, иногда находится более 
миллиона тлей. Однако сравнивая здоровые и зараженные вет¬ 
ви в тот момент, когда листья выросли наполовину, Диксон не 
обнаружил различий в толщине ствола, увеличении высоты, 
з числе и размерах листьев. Но поражение тлями привело 
к фактическому прекращению роста корней, а это в свою оче¬ 
редь через год привело « тому, что увеличение массы поражен¬ 
ных ветвей составило всего 8% от массы здоровых. Следова¬ 
тельно, внешнее проявление воздействия тлей было обманчи¬ 
вым; надземные части пораженных деревьев росли нормально, 
но деревья почти не нарастили новых корней и их масса увели¬ 
чилась очень незначительно, что, без сомнения, отразится 
и на их дальнейшем развитии. 

8.2.3. Защитные реакции растений 

Одна из реакций растений на воздействие растительноядных 
организмов — инициация или усиление образования защитных 
структур и химических соединений. Это требует от растения 
дополнительных затрат, но зато оно получает выигрыш от сни¬ 
жения последующего пресса растительноядных организмов. Так, 
например, у сосны, подвергающейся нападению рогохвостов и 
пилильщиков, изменялся метаболизм фенола и появлялись но¬ 
вые химические защитные вещества (ТЬіе^Іез, 1968); искусст¬ 
венно поврежденные растения картофеля и томатов продуциро¬ 
вали повышенное количество ингибиторов протеазы (Огееп, 
Куап, 1972); а шипы на ежевике, которую объедает крупный 
рогатый окот, отрастают более длинными и острыми, чем на 
соседних неповрежденных растениях (АЬгаЬашзоп, 1975). Кро¬ 
ме того, реакции растения обычно приводят к уменьшению эф¬ 
фекта от последующих нападений на него. 

Например, после дефолиации лиственницы лиственничной 
молью, Яеігаркега йіпіапа, выживаемость и плодовитость бабо¬ 
чек в течение последующих 4—5 лет понизились в результате 
замедленного образования листьев, их повышенной жесткости, 
возросшей концентрации волокон и смолы и пониженного содер¬ 
жания азота (Ваііепзхѵеііег еі аі., 1977). Сходным образом 
у американских зайцев-беляков (Ьериз атегісапиз) наблюдают¬ 
ся все признаки неблагоприятного воздействия, обычно связан¬ 
ного с высокой плотностью популяции (см. гл. 15), если они пи¬ 
таются листьями березы, восстановившимися после сильной де¬ 
фолиации (Вгуапі, Кигораі, 1980). 
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8.2.4. Воздействие растительноядных организмов 
и выживание растений 

Повторная дефолиация может привести к гибели растений. — 
Большая часть проростков уничтожается растительноядными. 

Как правило, растительноядные организмы чаще всего ио- 
вышают чувствительность растений -к факторам смертности, чем 
сами непосредственно убивают растение. Однако потеря листьев 
несколько раз подряд может очень сильно повлиять на растение. 
Так, однократное уничтожение листьев дуба гусеницами Ьутап- 
ігіа йізраг приводит только к 5%-ной смертности (не отлича¬ 
ется от естественной смертности среди неповрежденных де¬ 
ревьев в густом лесу); но трехкратная сильная дефолиация вы¬ 
зывает увеличение смертности до 80% (ЗіерЬепз, 1971). 

Однако, для того чтобы уничтожить «проросток — еще не 
окрепшее растение, у 'которого возможности компенсировать 
вредные воздействия развиты слабо, — бывает достаточным 
даже однократное нападение. Действительно, еще в 1859 г. 
Чарлз Дарвин (ріис. 8.4) писал: «...да клочке земли раз¬ 
мером три на два фута, вскопанном и расчищенном, так что 
другие растения не могли заглушать ростки, я отмечал все про¬ 
ростки «наших местных сорняков во мере .их -появления; из 
357 экземпляров -не менее 295 были повреждены главным обра¬ 
зом слизнями и насекомыми». Совершенно очевидно, что по¬ 
вреждение семян оказывает еще более выраженное вредное 
воздействие на будущие растения. 


8.2.5. Растительноядные организмы и рост растений 

Травянистые растения особенно устойчивы к выеданию хищни¬ 
ками с пастбищным типом питания. 

Влияние растительноядных организмов может быть выражено 
в разной степени — от полного прекращения роста до незначи¬ 
тельного воздействия на его скорость. При одновременном по¬ 
явлении листьев на растении влияние дефолиации в значитель¬ 
ной мере зависит от времени воздействия: в начале сезона веге¬ 
тации удаление 75% листьев у зрелого дуба приводит к 50%-ной 
потере в образовании древесины, но в более поздний период 
сходное воздействие не сказывается заметно на росте (Ргапкііп, 
1970; Каіез 1970). Напротив, у растений с растянутым перио¬ 
дом появления листьев потеря молодых листьев может быть 
компенсирована появлением «новых. 

Растениями, наиболее устойчивыми к -выеданию, почти всег¬ 
да оказываются травы. У большинства видов трав меристема 
находится почти «вровень с землей среди листовых влагалищ и, 
таким образом, эта главная точка роста (и отрастания новых 
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листьев) обычно бывает защищена от выедания. После того как 
трава объедена, новые листья отрастают либо за счет запасен¬ 
ных углеводов, либо за счет ассим.илятов уцелевших листьев; 
часто также образуются новые побеги. 


8.2.6. Растительноядные организмы и плодовитость растений 

Более мелкие растения образуют меньше семян. — Растительно¬ 
ядные могут задерживать зацветание растений, что приводит 
к увеличению продолжительности жизни растения. — Травояд¬ 
ные часто непосредственно разрушают репродуктивные органы, 
но питающиеся пыльцой и плодами животные часто «выгодны» 
для растений. — Даже некоторые семеноядные животные полез¬ 
ны для растений. — Хотя в целом растительноядные наносят 
растениям вред. 

Изменение плодовитости растения в результате поврежде¬ 
ния их растительноядными организмами до некоторой степени 
отражает воздействие этих организмов 'на рост растений: более 
мелкие растения дают меньше семян. Но влияние растительно¬ 
ядных организмов на плодовитость этим не ограничивается. 
Одной из наиболее распространенных реакций растения на по¬ 
вреждение растительноядными животными является задержка 
цветения. В пределах сезона эта задержка может принести осо¬ 
бенно большой ущер'б, если она приводит к снижению частоты 
контактов с опылителями в конце периода вегетации или повы¬ 
шает вероятность подвергнуться воздействию морозов. Напри¬ 
мер, отросшие побеги крестовника ( Зепесіо іасоЬаеа), несущие 
в ноябре цветки, очень чувствительны к морозам (Сгаѵіеу, 
1983). Кроме того, у долгоживущих видов с однократным раз¬ 
множением цветение после объедания их растительноядными 
организмами задерживается на год или более; и это обычно 
приводит к увеличению продолжительности жизни таких расте¬ 
ний, поскольку после однократного интенсивного размноже¬ 
ния они почти обязательно гибнут (гл. 4). Мятлик однолетний 
(Роа аппиа ), высеянный на газоне, можно поддерживать зеле¬ 
ным и сделать его практически вечным, если скашивать этот 
злак каждую неделю (Сгачѵіеу, 1983), тогда как в природных 
условиях, где есть возможность цвести, он живет всего лишь 
один год, что отражено в его названии. 

Обычно степень влияния дефолиации на плодовитость рас¬ 
тения существенно зависит от времени, когда она произошла. 
Если удалить листья, до того как сформировались цветки, то 
степень снижения плодовитости в основном определяется спо¬ 
собностью растения к 'компенсации. Ранняя дефолиация расте¬ 
ния с последующим восстановлением листьев оказывает незна¬ 
чительное влияние на плодовитость, но там,’ где дефолиация 
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происходит позднее шга где 
листья вырастают одновремен¬ 
но, цветение ібудет (подавлено 
или даже полностью прекра¬ 
тится. Если листья удалены 
после образования цветков, то 
это обычно отражается на 
числе и размерах отдельных 
семян. 

Непосредственное уничто¬ 
жение цветков, плодов или се¬ 
мян на растении, очевидно, го¬ 
раздо сильнее влияет на пло¬ 
довитость, чем дефолиация. 

Так, на одном из пастбищ в 
Северном Уэльсе с интенсив¬ 
ным выпасом скота только на 
15% цветущих лютиков (Яа- 
пипсыіиз зрр.) образовывалось 
хоть какое-то количество се¬ 
мян, тогда иак на лугах при 
слабом выпасе семена образо¬ 
вывались у 48% растений (5а- 
гикЬап, 1974) . Долгоносик ННі- Рис. 8.4. Чарлз Дарвин. (Фотография 
посуііиз СО піеиз), который Пи- ИЗ собрания Магу Еѵапз.) 
тается на бутонах чертополоха 

поникающего ( Сагсіииз пиіапз), был с успехом использован для 
борьбы с этим сорняком в Вирджинии, США, где благодаря этому 
численность чертополоха уменьшилась на 95% (Кок, Зигіез, 1975). 

Важно, однако, понять, что многие случаи поедания репро¬ 
дуктивных тканей в действительности являются мутуалистиче- 
скими взаимодействиями, т. е. выгодными как для растительно¬ 
ядного животного, так и для растения (гл. 13). Животные, ко¬ 
торые питаются пыльцой и -нектаром, поневоле переносят при 
этом пыльцу с одного растения на другое; существует большое 
число поедающих плоды животных, 'которые также приносят 
чистую пользу и родительскому растению и отдельным семенам 
в плодах. В частности, большая часть питающихся плодами по¬ 
звоночных животных либо поедает мякоть плода, а семена вы¬ 
брасывает, либо поедает плод целиком, но семена выделяет 
с экскрементами. Все это приводит к распространению семян, 
при этом они повреждаются редко >и их всхожесть часто повы¬ 
шается. Растение, таким образом, может полагаться на живот¬ 
ное, поедающее его плоды, и по меньшей мере в одном случае 
это, по-видимому, имело глубокие последствия. Темпл (Тетріе, 
1977) утверждал, что дерево Саіѵагіа таіог на о. Маврикий не 
размножалось за последние 300 лет потому, что для этого необ- 
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ходимо, чтобы его семена 
были обработаны ныне -вымер¬ 
шим дронтом (фото 8). Темпл 
скормил 17 семян Саіѵагіа до¬ 
машним индейкам, іи, хотя 
семь из них были раздавлены 
в мускульном желудке птиц, 
три из оставшихся десяти впо¬ 
следствии проросли, -после того 
как были высажены в питом¬ 
нике. Это вероятно, первые се¬ 
мена Саіѵагіа , проросшие за 
последние 300 лет. 

Но вот, насеиомые, кото¬ 
рые питаются плодами, вряд 
ли могут положительно влиять 
на растение. Они никак не спо¬ 
собствуют распространению се¬ 
мян, и, кроме того, они могут 
даже сделать плоды менее 
привлекательными или вовсе 
несъедобными для позвоноч¬ 
ных. Однако, некоторые круп¬ 
ные животные, которые обыч¬ 
но уничтожают семена, могут также играть роль в их распро¬ 
странении, следовательно, могут хотя бы частично приносить 
растению пользу. К этим животным относятся некоторые виды, 
делающие запасы, например белки, которые собирают орехи 
и закапывают их в различных местах; другие животные устраи¬ 
вают «склады семян»; это — некоторые мыши и полевки, пря¬ 
чущие в нескольких тайниках семена, собранные с большой 
площади. В обоих случаях достаточно большое число семян по¬ 
едается, но остальные семена рассредоточены и спрятаны от 
других консументов, и многие из них никогда не будут вновь 
обнаружены животными, устроившими эти склады (Сга\ѵ1еу, 
1983). 

Поедание плодов занимает одну часть спектра разнообраз¬ 
ных воздействий, которые растительноядные животные оказы¬ 
вают на растения. Мы видели, что воздействия на растения 
хищников с пастбищным типом питания и паразитов чрезвычай¬ 
но многообразны и часто сложны для анализа, особенно если 
учесть реакции на эти воздействия растений. Однако в целом 
остается справедливым утверждение о том, что растительнояд¬ 
ные животные приносят растениям вред. 



Фото 8. Дронт, изображенный Джо¬ 
ном Сэвери примерно в 1650 г., де¬ 
монстрируется вместе с остатками 
головы и ноги в музее Оксфордского 
университета. (С разрешения комис¬ 
сии по научным коллекциям, музей 
Оксфордского университета.) 
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8.3. Влияние хищничества на популяцию жертвы 

Нападения хищников часто направлены на наиболее слабых 
жертв. — Воздействие хищников часто компенсируется сниже¬ 
нием внутривидовой конкуренции, однако компенсация обычно 
бывает не полной. — Уменьшение воздействия одного типа хищ¬ 
ничества приводит к компенсирующему возрастанию другого 
типа. 

Если известно, что хищничество отрицательно влияет на от¬ 
дельных особей жертвы (жертвами могут быть как животные, 
так и растения), то можно ожидать, что и на .популяцию жерт¬ 
вы в целом хищничество будет влиять отрицательно. Однако на 
уровне популяции эти эффекты не всегда легко предсказать по 
следующим важным причинам: 1) уничтоженные (или повреж¬ 
денные) особи не 'всегда представляют собой случайную выбор¬ 
ку из (всей популяции; 2) .избежавшие гибели особи часто прояв¬ 
ляют реакции, которые компенсируют потери популяции. 

Эррингтон (Еггіп^іоп, 1946) в течение длительного времени 
тщательно изучал популяции ондатры ( Опдаіга гіЬеіЫса) на 
севере центральной части США. Он проводил учеты, регистри¬ 
ровал гибель и перемещения особей, следил за судьбой отдель¬ 
ных потомков и особенно тщательно контролировал хищниче¬ 
ство со стороны американской норки (Мизіеіа ѵізоп). Эрринг¬ 
тон обнаружил, что на взрослых ондатр, занимавших прочное 
положение на свое-м индивидуальном участке, норки, как пра¬ 
вило, не нападали; но кочующие особи, которые не имели свое¬ 
го участка, или особи, испытывавшие недостаток в воде или 
пострадавшие от внутривидовых схваток, очень часто уничто¬ 
жались хищником. Таким образом, убитыми оказывались те 
ондатры, которые имели меньше всего шансов на выживание и 
на успех в размножении. Сходные результаты были получены 
при изучении хищничества на других позвоночных. Наиболее ве¬ 
роятными жертвами оказывались молодые, бездомные, боль¬ 
ные и одряхлевшие животные. Следовательно влияние хищни¬ 
чества на популяцию жертвы гораздо слабее, чем можно было 
ожидать. 

Сходные примеры могут быть приведены и для растительных 
популяций. В Австралии гибель зрелых эвкалиптов, вызванная 
уничтожением листьев пилильщиками ( Рег§а аЦіпіз аЦіпіз ) , 
почти полностью ограничивалась ослабленными деревьями на 
бедных почвах или деревьями, пострадавшими от повреждения 
корней или от изменившегося вследствие культивации дренажа 
(Сагпе, 1969). 

Воздействие хищничества также может быть ограничено 
компенсирующими реакциями выживших особей — чаще всего 
это происходит благодаря снижению внутривидовой конкурен¬ 
ции. Так, и эксперименте, в ходе которого было отстрелено 
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Рис. 8.5. Чистая продуктивность клевера подземного представляет собой коло¬ 
колообразную функцию индекса листовой поверхности (ИЛП). С ростом осве¬ 
щенности (Дж-см- 2 -сут~ 1 ) оптимальное значение ИЛП увеличивается, по¬ 
скольку свет проникает глубже в крону, и выше точки компенсации оказывает¬ 
ся все больше листьев. (Из Сгаѵеіеу, 1983, по Віаск, 1964.) 

большое количество вяхирей (СоІитЬа раІитЬиз), отстрел не 
привел к увеличению общего уровня зимней смертности, а пре¬ 
кращение охоты не вызвало роста численности голубей (Мигіоп 
еі аі., 1974). Это произошло потому, что численность выживших 
голубей в конечном счете определялась не числом отстреленных 
особей, а доступностью корма и, кроме того, после снижения 
плотности популяции в результате отстрела снизился уровень 
внутривидовой конкуренции и естественной смертности, а при¬ 
ток птиц-иммигрантов увеличился, поскольку они получили до¬ 
ступ к неиспользованным пищевым ресурсам. * , 

В самом деле, всякий раз, когда .плотность популяции доста¬ 
точно высока, ^вследствие чего происходит внутривидовая конку¬ 
ренция, воздействие хищников на популяцию будет компенсиро¬ 
вано последующим снижением внутривидовой конкуренции. Этот 
эффект отчетливо прослеживается при анализе колоколообраз¬ 
ных кривых зависимости чистого пополнения или чистой продук¬ 
тивности от плотности, обсуждявшихся в разд. 6.5. Если число 
размножающихся особей невелико, то величина чистого попол¬ 
нения низка, как низка и чистая продуктивность растений после 
их частичной дефолиации (низкое значение индекса листовой 
поверхности). Однако величина чистого пополнения также низ¬ 
ка при повышенной скученности особей; а продуктивность рас¬ 
тений низка там, где индекс листовой поверхности высок и ве¬ 
лика роль затенения (рис. 8.5). Поэтому, если хищник или рас¬ 
тительноядный организм эксплуатирует популяцию, плотность 
которой соответствует правой части кривой, то плотность этой 
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популяции падает, а ‘чистое пополнение или чистая продуктив¬ 
ность возрастает (рис. 8.5). Скорость восстановления популя¬ 
ции при этом увеличивается. 

Вероятно, этот эффект наиболее выражен в популяциях рас¬ 
тений (особенно травянистых), где компенсация идет не только 
за счет .выживших особей, но и за счет уцелевших частей рас¬ 
тений. Таким образом, даже если дефолиация оказывает губи¬ 
тельное воздействие на отдельные побеги или даже на целые- 
растения, это может не иметь серьезных последствий для уро¬ 
жая в целом. Действительно, если потеря листьев приводит 
к увеличению чистой продуктивности популяции, то при этом 
количество ассимилятов, доступных для образования и созрева¬ 
ния семян, может возрасти. Отмечалось, что выедание посевов 
пшеницы, ржи и овса осенью в дальнейшем может способство¬ 
вать повышенному образованию семян (Зрга^ие, 1954). 

Однако далеко не всегда компенсация безупречна. Когда 
■из экспериментальной популяции ежедневно удаляли 75% появ¬ 
ляющихся взрослых особей падальной мухи ( Ьисіііа сиргіпа), 
численность популяции снизилась на 40%, хотя некоторая ком¬ 
пенсация все же происходила (МісЬоІзоп, 1954Ь). Точно так же, 
когда в результате удаления листьев индекс листовой поверхно¬ 
сти в популяции клевера подземного снизился до 4,5 (левая 
ветвь кривой на рис. 8.6), произошло резкое снижение скоро¬ 
сти образования листьев. Следовательно, влияние хищничества, 
как правило, приводит ік компенсирующему ослаблению внутри¬ 
видовой конкуренции. Но столь же очевидно и то, что роль ме¬ 
ханизмов компенсации ограниченна (особенно в популяциях 
растений при низкой плотности). Эти проблемы будут подроб¬ 
нее рассматриваться в разд. 10.8 при разборе вопроса, касаю¬ 
щегося получения урожая. Пока же следует отметить, что чело¬ 
век, собирая повторные урожаи, полагается на компенсирующие 
возможности популяций; однако ограниченность этих воз¬ 
можностей может привести чрезмерно эксплуатируемую популя¬ 
цию к черте (пли за ее пределы), за которой популяция вы¬ 
мирает. 

Компенсация в пределах популяции не всегда связана со 
снижением внутривидовой конкуренции. Уменьшение воздейст¬ 
вия хищничества одного типа может привести к зависимому от 
плотности компенсирующему возрастанию другого типа. Напри¬ 
мер, в табл. 8.1 приведены результаты эксперимента, в ходе 
которого следили за судьбой семян дугласии {Рзеийоізи^а теп- 
гіезіі), высаженных на открытом участке и на участке, огоро¬ 
женном от позвоночных животных (Ьаитепсе, Кебізке, 1962). 
Как правило, защитные экраны эффективно действовали в тех 
случаях, когда защищали посадки от птиц и грызунов. Однако 
при этом увеличивалось отрицательное воздействие насекомых 
и особенно грибов на семена и проростки; в целом выживае- 
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мостъ изменилась сравнительно мало. Еще раз подчеркнем, что 
компенсирующие явления уменьшают, но не уничтожают эффек¬ 
ты хищничества. 

8.4. Влияние потребления пищи на консументов 

Для успешного поддержания жизнедеятельности консументам 
необходимо превышать некий пороговый предел потребления. — 
Консументы могут насыщаться. — Семенные годы и насыще¬ 
ние консументов семенами. — Увеличение численности консумен¬ 
тов ограничено продолжительностью их времени генерации. — 
Качество, а не количество пищи имеет существенное значение 
для консумента. 

Благоприятное влияние пищи на отдельных особей хищника 
вообразить нетрудно. Увеличение количества съеденной пищи, 
вообще говоря, приводит к повышению скорости роста, развития 
и размножения и к снижению смертности. При любом обсужде¬ 
нии внутривидовой конкуренции между консумента ми (гл. 6) 
в конечном счете подразумевается следующее: высокая плот¬ 
ность популяции, с которой связана низкая обеспеченность осо¬ 
бей пищей, приводит к пониженной скорости роста, высокой 
смертности и т. д. Сходным образом, многие эффекты миграций, 
рассмотренные выше (гл. 5), отражают реакцию отдельных кон¬ 
сументов на распределение доступного корма. Однако сущест¬ 
вует ряд ситуаций, в которых связь между скоростью потребле¬ 
ния пищи и выигрышем, полученным хищником, оказывается 
сложнее, чем кажется на первый взгляд. 

Всем животным в первую очередь необходимо некоторое ко¬ 
личество пищи просто для поддержания жизнедеятельности 
(рис. 8.6), и если это пороговое значение не будет превышено, 
то животное не сможет расти и размножаться іи, таким образом, 
не сможет оставить потомство. Другими словами, низкая ско¬ 
рость потребления пищи не просто дает консументу слишком 
маленький выигрыш, а скорее влияет на скорость, с которой он 
приближается к гибели от голода. 

Вместе с тем нельзя ожидать, что рождаемость, скорость 
роста и выживаемость консументов по мере увеличения доступ¬ 
ности пищи будут расти до бесконечности. Консументы достига¬ 
ют состояния насыщения, и скорость потребления пищи посте¬ 
пенно выходит на постоянный уровень, при котором она не за¬ 
висит от количества доступного корма (рис. 8.7); следовательно, 
выигрыш, получаемый консументом, также достигает постоян¬ 
ного уровня. Таким образом, существует предельное количество 
пищи, которое данная популяция консумента в состоянии 
съесть, предел вредного воздействия на популяцию своей жерт¬ 
вы и предел, до которого может увеличиваться численность по¬ 
пуляции консумента. 
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Таблица 8.1. Судьба семян дугласии, высаженных на открытом 
и огороженном участках (в процентах). Снижение урона от птиц 
и грызунов на огороженных участках сводилось на нет уничто¬ 
жением семян насекомыми и грибами. (Из Ьаѵѵгепзе, Кегіізке, 
1962.) 



Участки 


открытые 

защищенные 

До прорастания 

Потери от: 



грибов 

19,0 

20,1 

насекомых 

9,5 

12,8 

грызунов 

14,0 

1,8 

птиц 

4,1 

0,9 

неизвестных причин 

6,8 

1,8 

Общие потери за этот период 

53,4 

37,4 

Уцелевшие семена 

Период прорастания 

Не проросшие от: 

46,6 

62,6 

поражения грибами 

13, 1 

17,3 

невсхожести семян 

12,7 

10,5 

Всего не проросло 

25,8 

27,8 

Проростки 

20,8 

34,8 

Ювенильный период (через 1 год пос¬ 
ле прорастания) 



Гибель от: 



грибов 

5,4 

12,8 

других причин 

7,3 

4,6 

общая гибель 

12,7 

17,4 

Выжившие проростки 

8,2 

17,4 


Весьма интересная ситуация, когда все популяции консу- 
'ментов наедаются до полного насыщения, возникает во время 
так называемых семенных лет; в эти годы большая часть де¬ 
ревьев одного вида в какой-либо географической области одно¬ 
временно образуют большое количество семян; в остальное 
время продукция семян невелика (рис. 8.8). Особенно часто это 
наблюдается у тех видов деревьев, которые обычно страдают от 
интенсивного выедания семян (8і1ѵег1о\ѵп, 1980), и, следова¬ 
тельно, для них особенно важно то, что в семенные -годы воз¬ 
можность избежать этого, как правило, гораздо выше, чем в 
остальное время. В семенные годы все особи животных, питаю- 



416 


Ч. 2. Взаимодействия 



Рис. 8.6. Пороговое количество жертв для хищников. А. Рост паука Ыпуркіа 
ігіапдиіагіз (ТигпЬиІІ, 1962). Б. Размножение ветвистоусых ракообразных 
Варкпіа риіех ѵаг, риіісагіа (РісЬшап, 1958). (По Наззеіі, 1978.) 



Количество доступного корма, мг сухой мгссы 


Рис. 8.7. С увеличением количества пищи (листья крестовника Зепесіо }асоЬаеа), 
доступного для гусениц киноварной моли (Тугіа іасоЬаеае) первого возраста, 
количество съеденной пищи растет и достигает постоянного уровня. (Из Сга\ѵ- 
Іеу, 1983, по 2аЬіги1 Ыаш, 1981.) 



Рис. 8.8. Урожайность семян: многолетние колебания урожая буковых ореш¬ 
ков (Радиз зуіѵаііса) в Рорбрунне. (Из КоЬшеЗег, 1967.) 
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щихся семенами, насыщаются, но численность популяции не мо¬ 
жет увеличиться так быстро, чтобы использовать избыток семян. 
К тому времени, «когда численность іконсументов возрастает 
(обычно на следующий год), обилие пищи сменяется ее острым 
недостатком. 

Вместе с тем большой урожай семян требует от растения 
больших затрат внутренних ресурсов. У ели в семенной год 
прирост уменьшается в среднем на 38% по сравнению с други¬ 
ми годами, а 'Прирост годовых колец у лесных деревьев в уро¬ 
жайный год может уменьшиться так же сильно, «как при пол¬ 
ном объедании листьев гусеницами. Годы с низким урожаем 
семян, таким образом, являются периодами, в которые происхо¬ 
дит восстановление затраченных ресурсов дерева. Наконец, син¬ 
хронность в образовании большого количества семян у отдель¬ 
ных деревьев, очевидно, важна для насыщения потребителей 
семян; важно и то, что урожайные годы часто связаны с кли¬ 
матическими изменениями. 

Кроме того, что рассмотренный пример с урожайностью ил¬ 
люстрирует 'потенциальную важность насыщения хищника, он 
выдвигает на первый план еще один вопрос, который связан 
с временными масштабами взаимодействия. Потребители семян 
не в состоянии извлечь из обильного урожая максимальную 
прибыль (или нанести максимальный урон), потому что время 
их генерации слишком велико. Гипотетический потребитель се¬ 
мян, который в течение сезона мог бы дать несколько поколе¬ 
ний, был бы способен на обильном «корме экспоненциально уве¬ 
личить свою численность и уничтожить урожай. Вообще гово¬ 
ря, консументы с относительно коротким «временем генерации 
проявляют тенденцию к повторению колебаний обилия своей 
жертвы, тогда как конеументам с относительно продолжитель¬ 
ным временем генерации необходим более длительный период, 
чтобы отреагировать на увеличение численности жертвы и вос¬ 
становить свою численность после ее снижения. 

В гл. 3 подчеркивалось, что обилие, т. е. количество жертв 
или потребляемой пищи, может иметь меньшее значение, чем 
ее качество. Действительно, качество «пищи, которое имеет как 
положительную (концентрация питательных веществ), так и от¬ 
рицательную (концентрация токсинов) стороны, может быть 
оценено только по влиянию съеденной пищи на животное; в пер¬ 
вую очередь это относится к растительноядным животным. На¬ 
пример, как было показано на с. 406, выживание и плодови¬ 
тость лиственничной листовертки-почкоеда и зайца-беляка так 
же сильно зависят от качества их пищи, как и от того, сколько 
этой пищи съедено. С этой же точки зрения Синклер (Зіпсіаіг, 
1975) изучал влияние качества (содержание белка) травы на 
выживание антилопы гну в Серенгети, Танзания. Несмотря на 
то что гну выбирают наиболее богатые белком растения и их 
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Рис. 8.9. А. Количество корма, 
оцененное в процентах сырого 
белка, который был доступен 
(белые кружки) и поедался 
(черные кружки) гну в Серен- 
гети в 1971 г. Во время сухого 
сезона, несмотря на избира¬ 
тельное питание, этот показа¬ 
тель падал ниже поддержива¬ 
ющего уровня баланса азота 
(5—6% сырого белка). Б. Со¬ 
держание жира в костном моз¬ 
ге у живых самцов (белые 
кружки) и у погибших от есте¬ 
ственных причин (черные круж¬ 
ки). Вертикальными линиями 
показаны 95%-ные доверитель¬ 
ные интервалы. (По Зіпсіаіг, 
1975.) 


части (рис. 8.9,Л), в сухой сезон они поедают такой корм, со¬ 
держание белка в котором даже ниже уровня, необходимого 
для поддержания жизнедеятельности (5—6% сырого белка), и, 
судя по израсходованным жировым запасам погибших самцов 
(рис. 8.9,5), это обстоятельство служило важной причиной 
смертности. Кроме того, очень существенным является то, что 
в конце беременности и в период лактации (у пну это декабрь — 
май) потребности в белке у самок в три-четыре раза выше нормы 
(А^гісиііигаі КезеагсЬ Соипсіі, 1965). Из этого ясно, что не¬ 
достаток высококачественной пищи (а не просто нехватка пищи 
вообще) может оказывать очень сильное влияние на рост, вы¬ 
живание и плодовитость консумента. 

Животное, особенно если речь идет о растительноядных, 
может на первый взгляд находиться среди обильного корма и 
в то же время испытывать его нехватку. Эту ситуацию легко 
понять, если представить себе, что мы имеем вполне при¬ 
годную пищу, но эта пища размешана в огромном бассейне 
с водой. В этом бассейне есть все, что нам необходимо; мы на- 
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ходимся рядом с ним, 'но, .прежде чем мы .выпьем достаточное 
количество воды и получим питательные вещества для поддер¬ 
жания собственной жизнедеятельности, мы можем погибнуть от 
голода. Точно так же растительноядные животные могут часто 
'иметь дело с запасами 'белка, которые настолько разбавлены 
другими веществами, что переработка этих веществ для полу¬ 
чения необходимой пищи вызывает немалые затруднения. 
Вспышки численности растительноядных насекомых могут в та¬ 
ком случае быть связаны с редкими периодами подъема кон¬ 
центрации белка в растениях, которыми они питаются, что, как 
предполагал Уайт (\ѴЬі1е, 1978, 1984), вызывается необычно за¬ 
сушливыми или, наоборот, слишком влажными условиями. В це¬ 
лом, безусловно, ясно, что, во-первых, потребление пищи не 
является безоговорочно полезным для консумента и, во-вторых, 
воздействие на .популяцию жертвы не является безоговорочно 
вредным и, наконец, потребление никогда не бывает полезным 
для тех особей, которых поедают. 



Глава 9 

Поведение хищников 


9.1. Введение 

В этой главе мы обсудим поведение хищников и, в частности, 
следующие вопросы: где питается хищник, что он употребляет в 
пищу, каким образом на него влияют другие хищники и плот¬ 
ность популяции жертвы. Эти вопросы интересны сами по себе, 
но, кроме того, они актуальны с точки зрения исследований, ши¬ 
роко ведущихся в двух направлениях. Во-первых, добывание 
пищи является как раз одним из тех видов поведения животных, 
которые привлекают все большее внимание биологов-эволюцио- 
нистов, чьи интересы лежат в области, обычно называемой 
«экологией поведения». Основная цель, которую ставят перед 
собой исследователи, — это попытаться понять, как естественный 
отбор благоприятствует определенным типам поведения в опре¬ 
деленных условиях (каким образом у организмов возникают по¬ 
веденческие адаптации к условиям обитания). В этой главе мы 
непосредственно коснемся этой проблемы в разделах, посвящен¬ 
ных «оптимальному добыванию пищи» (9.3 и 9.11), но общий 
эволюционный подход будет лежать в основе большей части 
вопросов, рассмотренных здесь. 

Во-вторых, различные стороны поведения хищника могут рас¬ 
сматриваться как компоненты, которые в совокупности влияют 
на динамику популяций и самого хищника, и его жертвы. Попу¬ 
ляционную экологию хищничества мы рассмотрим гораздо^под- 
робнее в следующей главе. В настоящей же главе мы в общем 
виде укажем на отдельные аспекты индивидуального поведения, 
способные влиять на динамику популяций. Из гл. 6 нам известно, 
что хищничество, если оно влияет на популяции так, что в одной 
из них происходит зависимое от плотности увеличение смертно¬ 
сти (или уменьшение рождаемости), будет действовать в направ¬ 
лении поддержания численности популяции в определенных пре¬ 
делах, т. е. будет способствовать стабилизации динамики чис¬ 
ленности популяции. Это в свою очередь будет повышать 
стабильность динамики популяций взаимодействующих видов в 
целом (популяции будут устойчивы и их численность будет 
изменяться сравнительно мало). В противном случае, если имеет 
место «обратная зависимость от плотности», когда наблюдается, 
что с увеличением плотности смертность снижается (или растет 
рождаемость), воздействие хищника будет вести к дестабилиза- 
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ЦИИ динамики взаимодействующих популяций. Поведение хищ¬ 
ника, несомненно, может иметь значение, выходящее за рамки 
влияния на отдельных особей. 

9.2. Ширина спектра питания и состав пищи 

Среди консументоз могут быть выделены монофаги (живот¬ 
ные, питающиеся одним видом жертвы), олигофаги (питающие¬ 
ся небольшим числом видов жертвы) и полифаги (питающиеся 
многими видами жертвы). Для удобства животных нередко 
подразделяют на специалистов (в широком смысле это — моно¬ 
фаги и олигофаги) и универсалов (полифаги). Примеры видов, 
являющихся монофагами, олигофагами и полифагами, можно 
найти среди растительноядных организмов, паразитоидов и 
истинных хищников. Но среди консументов разных типов рас¬ 
пространение животных с различной шириной спектра питания 
различается. Конечно, и среди истинных хищников есть виды, 
которые специализируются на строго определенной пище, напри¬ 
мер коршун-слизнеед (Нозігакатив зосіаЫІі з) питается почти 
исключительно слизнями рода Ротасеа. Но у большинства 
истинных хищников спектр питания относительно широк. Вместе 
с тем паразитоиды, как правило, специализированы и часто бы¬ 
вают монофагами, тогда как растительноядные организмы до¬ 
статочно полно представлены во всех категориях. Однако если 
растительноядные организмы с пастбищным и «хищным» типами 
питания обычно имеют широкие пищевые спектры, то «паразити¬ 
ческие» растительноядные организмы очень часто высокоспеци- 
ализированы. Например, Джензен (іапгеп, 1980) изучил в Ко¬ 
ста-Рике ПО видов жуков, личинки которых питаются семенами 
двудольных растений, и обнаружил, что 83 из них поражают 
только один вид растений, 14 — только два, 9 — три, 2 — четыре 
и по одному виду нападают на шесть и восемь растений. И это — 
несмотря на то что в районе произрастало 975 видов растений. 


9.2.1. Пищевое предпочтение 

Предпочтение определяется путем сравнения съеденной пищи с 
доступной. 

Не следует думать, что полифаги и олигофаги неразборчивы 
в выборе пищи из потенциально приемлемых кормовых объек¬ 
тов. Напротив, почти всегда в какой-то степени имеет место 
предпочтение того или иного объекта. Считают, что животное 
проявляет предпочтение к данному типу пищи, если доля этого 
типа пищи в рационе животного выше, чем в среде. Следова¬ 
тельно, чтобы измерить пищевое предпочтение в естественных 
условиях, необходимо не только изучить состав пищи животного 
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Таблица 9.1. Пищевое предпочтение: процент различных деревьев, объедае¬ 
мых оленем. (Из Ногіоп, 1964.) 



Веймутова 

сосна 

Сосна смо¬ 
листая 

Сосна 

Джека 

Ель канад¬ 
ская 

Зима 1956—1957 

31 

19 

84 

0 

Зима 1958—1959 

9 

1 

48 

0 

Зима 1960—1961 

17 

0 

70 

0 


(обычно для этого исследуют содержимое желудка), но также 
оценить «доступность» разных типов пищи. В идеале эта оценка 
должна быть сделана не с точки зрения исследователя (т. е. не 
простым отбором проб в среде), а с точки зрения самого живот¬ 
ного. Точная количественная оценка степени предпочтения 
сопряжена со многими трудностями — по крайней мере гораздо 
легче установить сам факт его существования. Хорошим приме¬ 
ром могут служить результаты незапланированного эксперимен¬ 
та, когда олень вторгался в посадки деревьев и объедал побеги. 
На плантации произрастали четыре вида хвойных деревьев: 
веймутова и смолистая сосны, сосна Джека и канадская ель. 
Число деревьев каждого вида было одинаковым и размещались 
они случайным образом. Как видно из табл. 9.1, олень, имея 
свободный доступ ко всем четырем видам, безусловно и постоян¬ 
но предпочитал сосну Джека. Веймутову сосну он выбирал в 
меньшем числе случаев, лишь слегка объедал сосну смолистую 
и совершенно игнорировал канадскую ель (Ногіоп, 1964). 

9.2.2. Ранжированное и сбалансированное предпочтение 

Ранжированное предпочтение преобладает тогда, когда пищевые 
объекты можно классифицировать, основываясь на едином по¬ 
казателе. Однако для многих консументов характерно ран¬ 
жированное и сбалансированное предпочтение. — Смешанная 
диета предпочтительнее по различным причинам. 

Пищевое предпочтение можно рассматривать с двух точек зре¬ 
ния. Во-первых, с точки зрения предпочтения объектов, которые 
обладают наибольшей пищевой ценностью среди доступных, во- 
вторых, с точки зрения предпочтения объектов, составляющих 
существенную часть смешанной и сбалансированной диеты. В со¬ 
ответствии с этим различают ранжированную и сбалансирован¬ 
ную диеты, а также ранжированное и сбалансированное пред¬ 
почтение. 

Ранжированное предпочтение обычно наиболее четко выра¬ 
жено у истинных хищников. На рис. 9.1, например, проиллюстри- 
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Длина моллюска, мм 



Рис. 9.1. Хищники, по¬ 
едающие «выгодных» 
жертв, т. е. хищники, 
у которых в составе пи¬ 
щи преобладают кормо¬ 
вые объекты, дающие 
наибольшее количество 
энергии. А. Крабы, пи¬ 
тающиеся моллюсками 
(ЕІпег, НидЬез, 1978). 
Б. Черная трясогузка, 
питающаяся мухами (Эа- 
ѵіез, 1977). (По КгеЬз, 
1978.) 



Число моллюсков, 
с ьеденных ча 1 су г 
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рованы два случая активного выбора хищниками жертв, поеда¬ 
ние которых наиболее выгодно, если выражать получаемый 
выигрыш как поступление энергии за единицу времени, затра¬ 
ченного на обработку (схватывание и поедание). Такого рода 
данные свидетельствуют о том, что пища хищников часто мало 
изменяется по составу, но может меняться по размерам или 
доступности. Это дает возможность использовать для характе¬ 
ристики жертв единый показатель, такой, как «энергия, получен¬ 
ная за единицу времени обработки жертвы», и позволяет ранжи¬ 
ровать пищевые объекты по их «выгодности». Другими словами, 
на рис. 9.1 показано активное предпочтение потребителем пищи, 
имеющей высокий ранг выгодности. 

Для многих животных, в первую очередь растительноядных 
и всеядных, простое ранжирование не подходит, так как ни один 
из доступных пищевых объектов не соответствует в полной мере 
его пищевым потребностям. Эти потребности могут быть удов¬ 
летворены только в результате поедания большого количества 
пищи, для того чтобы получить большой запас питательных 
веществ, или в результате поедания разнообразной пищи в соче¬ 
тании, соответствующем потребностям консумента. В действи¬ 
тельности многие животные ведут себя и тем и другим образом. 
Они избирательно потребляют пищу обычно высокого качества, 
сводя к минимуму общее выедание, но также выбирают объекты 
для удовлетворения специфических потребностей. Например, 
овцы и крупный рогатый скот предпочитают высококачествен¬ 
ную пищу. Они объедают листья, предпочитая их стеблям, а 
зеленые части растений предпочитают старым и высохшим. 
В той части корма, которую животное поедает по сравнению со 
всем доступным кормом, обычно выше содержание азота, фосфо¬ 
ра, сахаров и энергии и ниже доля растительных волокон 
(АгпоЫ, 1964). В самом деле, данные, опубликованные в раз¬ 
личных обзорных работах, свидетельствуют о том, что все 
растительноядные животные, являющиеся универсалами, потреб¬ 
ляют пригодные в пищу растения с разной скоростью, если им 
предоставлен свободный выбор в экспериментальных условиях 
(Сгаѵѵіеу, 1983). 

Вместе с тем сбалансированное предпочтение также встреча¬ 
ется довольно часто. Так, например, брюхоногий моллюск блю¬ 
дечко (Лстаеа зсиіит) выбирает в качестве объектов питания 
два вида обрастающих микроводорослей. Почти независимо от 
того, в какой пропорции эти объекты находятся в среде, пища 
моллюсков состоит на 60% из водорослей одного вида и на 40% 
другого (Кііііпд, 1980). У оленей карибу, питающихся зимой 
исключительно лишайниками, к весне развивается минеральная 
недостаточность, для компенсации которой они пьют морскую 
воду, поедают пропитанный мочой снег и обгладывают сброшен¬ 
ные рога (Зіааіапб еі аі., 1980). Достаточно взглянуть на себя 
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и сразу можно понять, что «работоспособность» гораздо выше 
при питании разнообразной пищей, чем каким-либо одним ее 
видом, даже если это излюбленная пища. 

Смешанная диета предпочтительнее еще и по двум другим 
важным причинам. Во-первых, хищник может потреблять пище¬ 
вые объекты низкого качества просто потому, что поедая их по 
мере обнаружения, он получает больше энергии, чем если бы 
игнорировал их и продолжал поиск. Более подробно мы обсудим 
это в разд. 9.3. Во-вторых, пища каждого типа может содержать 
разные нежелательные ядовитые примеси и благодаря смешан¬ 
ному питанию консумент поддерживает концентрацию этих 
примесей в допустимых пределах. Несомненно, что ядовитые 
вещества могут играть важную роль в пищевом предпочтении. 
Например, в одной из работ изучали питание ряда арктических 
животных (трех видов куропаток, глухаря, двух разновидностей 
зайца и американского лося) в зимнее время (Вгуапі, Кигораі, 
1980). В каждом случае вывод был одним и тем же: выбор пи¬ 
щи животными основывался не на ее энергетической ценности 
и не на содержании питательных веществ. Степень предпочтения 
определялась главным образом концентрацией определенных 
токсинов. 

9.2.3. Переключение 

Переключение подразумевает предпочтение пищи того типа, 
которая наиболее обильна. — Условия возникновения переклю¬ 
чения. — Переключение и отдельные особи. 

Предпочтение, проявляемое многими консументами, отлича¬ 
ется постоянством, т. е. оно сохраняется независимо от относи¬ 
тельной доступности альтернативных видов пищи. Но многие 
животные переключают предпочтение, так что пищевые объекты 
потребляются непропорционально часто, когда они многочис¬ 
ленны, и непропорционально избегаются, когда они редки. На 
рис. 9.2 сопоставлены два тина предпочтения. Рис. 9.2, Л иллю¬ 
стрирует постоянное предпочтение, которое проявляют хищные 
прибрежные моллюски в присутствии двух видов жертв (дву¬ 
створчатые моллюски), представленных в разном соотношении 
(МигбосЬ, 1969). Прерывистая линия на рис. 9.2, Л обозначает, 
что предпочтение, проявляемое хищником, постоянно при всех 
соотношениях обилия жертв. Это предположение находит про¬ 
стое объяснение: независимо от доступности жертв хищные 
моллюски всегда проявляют выраженное предпочтение к имею¬ 
щим тонкие створки и слабо защищенным Му Шиз ейиііз, кото¬ 
рых они могут добывать более эффективно. Напротив, на рис. 
9,2,5 показано, как ведет себя гуппи (вид рыб), которой в каче¬ 
стве корма предложены плодовые мухи и черви трубочники 
(МигбосЬ, Аѵегу, ЗпііІЬ, в МигбосЬ, Оаіеп, 1975). Гуппи, несом- 
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ненно, переключает свое предпочтение и потребляет непропор¬ 
ционально большое количество более многочисленной жертвы. 

Существует ряд ситуаций, в которых может возникать пере¬ 
ключение. По-видимому, чаще всего оно имеет место в том слу¬ 
чае, когда разные типы жертв находятся в разных микроместо¬ 
обитаниях и консументы сосредоточивают свое внимание на 
более выгодном микроместообитании. Так было в случае с гуппи, 
показанном на рис. 9.2 ,Б: плодовые мухи плавали на поверхно¬ 
сти воды, тогда как трубочники находились на дне. 

Переключение может также происходить, когда у консумен- 
та появляется способность более эффективно потреблять более 
обильную пищу. Например, у обыкновенного гладыша ( Моіопес - 
іа §1аиса) (рис. 9.2,5) переключение происходит потому, что 
он приобретает опыт в нападении на пресноводных равноногих 
ракообразных, по мере того как они становятся многочисленнее 
по сравнению с альтернативной жертвой — поденками (Ьа\ѵіоп 
е( аі., 1974). Сходным образом у крякв изменяется физиология 
пищеварения, так что эффективность использования растений 
тем выше, чем чаще они встречаются (Міііег, 1975). 

Переключение может происходить и в результате формиро¬ 
вания у консумента «специфического образа искомого» для наи¬ 
более обильного вида корма (ТіпЬег^еп, 1960). Полагают, что 
такие образы искомого приводят к сосредоточению потребителей 
(обычно позвоночных) на «образе» их жертвы и соответственно 
к вытеснению жертвы, образ которой не сформировался; а так 
как эти образы искомого возникают на основе предшествующего 
опыта, более вероятно, что они возникнут для более распростра¬ 
ненной пищи. 

Интересно, что переключение в популяции часто происходит 
не вследствие постепенного изменения предпочтения у отдельных 
особей консумента, а благодаря изменению доли специалистов. 
Это иллюстрируют результаты изучения переключения у вяхирей 
(СоІитЬа раІитЪиз), которые питаются семенами клена и мел¬ 
косеменными бобами (Мигіоп, 1971). При одинаковом обилии 
того и другого корма голуби оказывали незначительное пред¬ 
почтение семенам клена; но когда доступный корм на 82% 
состоял из мелкосеменных бобов, птицы включали в свой рацион 
в среднем 91% этих семян. Однако при расчете указанной сред¬ 
ней величины были учтены две особи, которые специализирова¬ 
лись па менее обильных семенах клена, потребляя лишь 5% и 
0% мелкосеменных бобов. На рис. 9.2, Г приведен сходный при¬ 
мер, правда, объектом исследования здесь служили гуппи, кото¬ 
рым предлагали плодовых мух и трубочника. Когда оба тина 
корма содержались в равном количестве, отдельные рыбы не 
были универсалами. Скорее можно было наблюдать примерно 
равное число особей, специализирующихся на плодовых мухах 
и червях. 
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Ч. 2. Взаимодействия 



Фото 9. Бабочка РЫо§орНога теіісиіоза маскируется на фоне мертвых дубо¬ 
вых листьев. (Фотография НеаІЬег АпдеІ.) 


9.2.4. Ширина спектра питания и эволюция 

Преимущества монофагии. — Преимущества полифагии. — Ко¬ 
эволюция: сосуществование хищника и жертвы — постоянная 
«гонка вооружения». 

Первый шаг к пониманию закономерностей изменчивости в 
ширине спектра питания может быть сделан при рассмотрении 
эволюции хищников и их жертв. Влияние хищника на эволюцию 
жертвы можно усмотреть в таких свойствах жертвы, как не¬ 
приятные на вкус или ядовитые листья многих растений, колюч¬ 
ки ежей или покровительственная окраска многих насекомых 
(фото 9); влияние же жертвы на хищника нашло отражение в 
таких свойствах хищников, как крепкий яйцеклад у рогохвостов, 
многокамерный желудок крупного рогатого скота, бесшумный 
полет и превосходные сенсорные возможности сов. Эти примеры 
специализации ясно показывают, что нет хищников, которые 
способны потреблять все типы жертв. Вполне понятные ограни¬ 
чения не позволяют землеройкам охотиться на сов (хотя зем¬ 
леройки являются плотоядными хищниками), а колибри питать¬ 
ся семенами. Следовательно, эволюция часто ведет к ограниче¬ 
нию диеты. 

Наиболее ограниченной диета, как правило, бывает в тех 
случаях, когда жизнедеятельность хищника тесно связана с 
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жизнедеятельностью его жертвы или хозяина и когда отдельная 
особь хищника имеет дело с одной жертвой. Паразитоиды и 
паразитические фитофаги часто специализируются на одном или 
очень немногих видах хозяев, потому что их существование 
очень сильно зависит от организма хозяина (это особенно спра¬ 
ведливо для паразитов, см. гл. 12). Образ жизни и жизненный 
Цикл паразитов хорошо приспособлены к жизни хозяев, что не 
позволяет им столь же хорошо приспособиться к другим видам 
хозяев. Действительно, пока какой-либо вид жертвы остается 
многочисленным, доступным и предсказуемым, отбор будет 
благоприятствовать все большей специализации, ведущей к 
монофагии. Такая специализация повышает эффективность 
питания видов-специалистов и по крайней мере частично позво¬ 
ляет им уйти от межвидовой конкуренции. 

Вместе с тем полифагия также дает определенные преиму¬ 
щества. Консумент может составить себе сбалансированную 
диету, подбирая ее из ряда различных кормовых объектов, и 
может поддерживать этот баланс, меняя предпочтение в зави¬ 
симости от изменяющихся условий. Такая диета позволяет так¬ 
же избегать потребления большого количества токсинов, кото¬ 
рые могут вырабатываться одним из видов жертв. Кроме того, 
полифаг легко находит корм, затраты на поиск обычно невелики, 
и отдельные особи редко голодают из-за того, что обилие одного 
из видов пищи колеблется. 

Вообще говоря, эволюция может приводить к расширению 
или сужению диеты. Там, где жертва оказывает эволюционное 
давление, которое требует от хищника специализированного мор¬ 
фологического или физиологического ответа, состав пищи оказы¬ 
вается крайне ограниченным. Но там, где консументы питаются 
такими видами пищи, которые по отдельности оказываются 
недоступными или их обилие непредсказуемо, или в них недоста¬ 
ет каких-либо питательных веществ, спектр питания часто оста¬ 
ется широким. 

Весьма привлекательна широко обсуждавшаяся идея о том, 
что определенные пары видов хищник—жертва не только эво¬ 
люционируют, но и коэволюционируют. Другими словами, проис¬ 
ходит некая эволюционная «гонка вооружения», в резуль¬ 
тате которой за каждым усовершенствованием охотничь¬ 
их способностей хищника следует усовершенствование способно¬ 
стей жертвы избегать хищника или быть устойчивой к его 
воздействию; это в свою очередь вызывает дальнейшее усовер¬ 
шенствование способностей хищника и т. д. Если такая коэво¬ 
люция имеет место, то она должна служить дополнительным 
фактором, способствующим ограничению состава диеты. Однако 
в настоящее время строгих доказательств коэволюции пары 
хищник—жертва или растение—растительноядный организм 
практически не существует (Риіиута, Зіаікіп, 1983). 
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Ч. 2. Взаимодействия 


9.3. Ширина спектра питания с точки зрения 
оптимального добывания пищи 

Некоторые допущения, лежащие в основе теории оптимального 
добывания пищи. — Теоретики всеведущи и математически под¬ 
готовлены, но необходимо ли добывающему пищу животному 
быть таким ? Механистические модели дополняют теорию опти¬ 
мального добывания пищи. 

Несмотря на «конструктивные» ограничения, большинство 
животных имеют возможность потреблять более широкий набор 
кормовых объектов, чем они потребляют на самом деле^ Други¬ 
ми словами, эволюция приводит к таким стратегиям добывания 
пищи, в соответствии с которыми животные потребляют более 
узкий набор кормовых объектов, чем тот, который они способ¬ 
ны потреблять с учетом морфологических ограничений. Пытаясь 
понять причины, определяющие фактический состав диеты кон- 
сумента в пределах широкого потенциального диапазона, эколо¬ 
ги все больше обращаются к теории оптимального добывания 
пищи. 

Цель теории оптимального добывания пищи состоит в том, 
чтобы предсказать пищедобывательную стратегию, которую 
можно ожидать в определенных условиях; в общем эта теория 
дает такие прогнозы на основе ряда следующих допущений. 

1) Характер пищедобывательного поведения, которое в на¬ 
стоящий момент проявляют животные, будет таким, которому 
благоприятствовал естественный отбор, и это будет такое пове¬ 
дение, которое в наибольшей степени повышает приспособлен¬ 
ность животного. 

2) Высокая степень приспособленности достигается благода¬ 
ря высокой чистой скорости получения энергии (т. е. валовое 
получение энергии минус энергетические затраты на ее добыва¬ 
ние) . 

3) Интересующее нас животное должно находиться в среде, 
соответствующей его пищедобывательному поведению, это или 
природные условия, очень близкие к тем, в которых животные 
эволюционировали, или экспериментальная обстановка, сходная 
по важным характеристикам с природными условиями. 

Эти допущения не всегда можно принять. Во-первых, в боль¬ 
шей степени, чем оптимальное добывание пищи, на приспособ¬ 
ленность могут влиять другие стороны поведения организма. 
Например, для животных может быть настолько важно избежать 
встречи с хищниками, что они питаются в том месте и в то 
время, где вероятность нападения хищника ниже; вследствие 
этого они добывают пищу менее эффективно, чем могли оы. 
Во-вторых, и это особенно важно, для многих консументов (осо¬ 
бенно растительноядных и всеядных) эффективное получение 
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энергии может быть не столь существенно, как получение неко¬ 
торых других компонентов пищи (например, азота) -/может быть 
и^так, что для животного важнее всего получать смешанную и 
сбалансированную пищу. В таких случаях значение теории опти¬ 
мального добывания пищи ограниченно. Однако в ситуациях, где 
допущение о максимизации получаемой энергии применить 
можно, теория оптимального добывания пищи позволяет лучше 
понять значение тех «решений», которые принимает добывающий 
пищу хищник (см. обзоры: КгеЬз, 1978; Томізепсі, Ни^Ьез, 1981 ■ 
КгеЬз еі аі., 1983). 6 

Обычно прогнозы пищедобывательного поведения, сделанные 
в соответствии с теорией оптимального добывания пищи, осно¬ 
ваны на математических моделях, разработанных экологами- 
теоретиками, которые всеведущи («всё знающие») в том, что 
касается их модели экосистемы. Отсюда возникает вопрос — 
необходимо ли реальному добывающему себе пищу животному 
быть таким же всеведущим и математически подготовленным 
для того, чтобы выбрать соответствующую оптимальную страте¬ 
гию? Конечно же, нет. В теории просто говорится о том, что если 
существует такой хищник, который каким-то образом (любым 
ооразом) совершает правильные действия при соответствующих 
обстоятельствах, то этому хищнику будет благоприятствовать 
естественный отбор. Он будет экономно использовать пищу и 
получать энергию и благодаря этому будет иметь достаточно 
времени и энергии для успешного размножения. В конечном 
счете он оставит более многочисленное потомство, чем другие 
хищники; и если его способности наследуются, то в ходе эволю¬ 
ции они должны распространиться во всей популяции. 

Теория оптимального добывания пищи не указывает нам точ¬ 
но, как добывающий пищу хищник должен принимать правиль¬ 
ные решения, и от него не требуется выполнения расчетов, по¬ 
добных тем, которые делает исследователь с помощью модели. 
Наряду с оптимизационными существует группа «механистиче¬ 
ских» моделей, предназначенных для объяснения поведения 
консумента как комплекса фиксированных действий и врожден¬ 
ных реакций на ключевые стимулы из окружающей среды. Та¬ 
ким образом, с помощью механистических моделей делается 
попытка показать, как хищник, не будучи всеведущим, может 
тем не менее управлять своими ответами на ограниченную инфор¬ 
мацию об окружающей среде, пользуясь «приблизительными 
правилами поведения», и благодаря этому пользоваться страте¬ 
гией, которой благоприятствует естественный отбор. Но именно 
теория оптимального добывания пищи предсказывает природу 
такой стратегии. 
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Ч. 2. Взаимодействия 


9.3.1. Модель широты спектра питания — «поиск и обработка» 

Преследовать или не преследовать? — Универсалы и специали¬ 
сты. — Специализация должна быть сильнее выражена в более 
продуктивной среде. — Обилие невыгодной жертвы не имеет 
значения. 

Мак-Артур и Пианка (МасАгШиг, Ріапка, 1966) в первой 
статье по теории оптимального добывания пищи попытались 
понять, что определяет ширину спектра питания в конкретных 
условиях. Впоследствии их модель была преобразована и при¬ 
обрела более строгую алгебраическую форму, в особенности 
благодаря работам Чарнова (СЬагпоѵ, 1976а). Мак-Артур и 
Пианка считали, что для получения пищи любой хищник должен 
расходовать время и энергию сначала на поиск своей жертвы, 
а затем на ее обработку (т. е. преследование, поимку и поеда¬ 
ние). Поиск ограничен и до некоторой степени направлен на 
определенные типы жертв, но тем не менее во время поиска 
хищник может встретиться с самыми разнообразными пищевыми 
объектами. Поэтому Мак-Артур и Пианка предположили, что 
ширина спектра питания зависит от реакций хищников только 
при встрече с жертвой. Универсалы преследуют (и затем могут 
поймать и съесть) значительное число встреченных жертв; спе¬ 
циалисты продолжают поиск, пока не встретят жертву опреде¬ 
ленного, предпочитаемого ими типа. 

Для любого консумента «проблема» заключается в следую¬ 
щем: если он специалист, то он будет преследовать только вы¬ 
годных жертв, но при этом, разыскивая их, он может потратить 
много времени и энергии; если же хищник универсал, то он будет 
проводить в поиске сравнительно немного времени, но будет 
преследовать как выгодных, так и невыгодных жертв. Оптималь¬ 
но питающийся хищник должен, таким образом, уравновешивать 
все за и против, чтобы максимизировать общую скорость получе¬ 
ния энергии. Мак-Артур и Пианка так сформулировали эту 
проблему. Если хищник уже включил в состав своей пищи опре¬ 
деленное число выгодных пищевых объектов, то должен ли он 
расширять свою диету (и тем самым уменьшать время поиска), 
включая в пищу следующий по степени выгодности объект? 

Мы можем обозначить этот «следующий по степени выгодно¬ 
сти» объект как і- й. Тогда его выгодность будет равняться 
ЕііНі, где Еі — содержание в нем энергии, а —время его 
обработки. Кроме того, имеются еще величины Е/Л — средняя 
выгодность диеты «данного» состава (т. е. диеты, которая вклю¬ 
чает все типы жертв более выгодные, чем і- й, но не включает сам 
і-й тип) и 5 — среднее время поиска для данной диеты. Если 
хищник преследует жертву і-го типа, то ожидаемая скорость 
получения энергии равняется Еі/Ні. Но если он игнорирует этот 
тип жертвы, преследуя при этом все объекты, которые более 
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выгодны, то можно ожидать, что время поиска возрастет на ве¬ 
личину ?, после чего ожидаемая скорость получения энергии 
будет равна Е/к. Общее время, затраченное в последнем случае, 
равно $ + к, и, таким образом, ожидаемая общая скорость полу¬ 
чения энергии будет равняться Е/(з + к). Наиболее выгодной, 
т. е. оптимальной для хищника, будет такая стратегия, при кото¬ 
рой он будет преследовать і - ю жертву только в том случае, 
если 

Е'Цц>ЕЦз+Ъ). (9.1) 

Другими словами, хищник должен продолжать расширять свою 
диету за счет менее выгодных жертв до тех пор, пока соблюда¬ 
ется условие, заданное уравнением 9.1 (т. е. до тех пор, пока 
увеличивается общая скорость получения энергии). Это поведе¬ 
ние будет вести к максимизации скорости получения им энергии, 
Е! ($ + к). 

Из такой модели оптимальной диеты вытекают несколько 
следствий. 

1) Хищники, у которых время обработки обычно короче, чем 
время поиска, должны быть универсалами, потому что они могут 
за короткое время съесть уже найденную жертву и сразу начать 
искать другую. (Другими словами, /г,- мало и, следовательно, 
Еі/Ні велико для широкого набора типов жертв, тогда как 5 ве¬ 
лико и, следовательно, Е/(8-\-к ) мало даже при широком спект¬ 
ре питания.) Подтверждением этого предположения может слу¬ 
жить широкий спектр питания насекомоядных птиц, которые 
собирают свой корм среди листвы. Поиск при этом всегда отни¬ 
мает какое-то время, но обработка мелких, неподвижных насеко¬ 
мых происходит очень быстро и почти всегда успешно. Таким 
образом, эти птицы всегда что-нибудь получают, но по существу 
ничего не тратят, поедая уже обнаруженную жертву, а общая 
выгодность благодаря широкой диете максимизируется. 

2) В противоположность этому хищники, у которых время 
обработки относительно велико по сравнению со временем по¬ 
иска, должны быть специалистами. Это можно понять из сле¬ 
дующего замечания: если 5 всегда мало, то ЕЦз + к) не намного 
меньше, чем Е/к. Таким образом, максимизация Ё/(8-{-к) —это 
почти то же самое, что и максимизация Е/к, достигаемая вклю¬ 
чением в диету только самых выгодных объектов питания. Львы, 
например, более или менее постоянно держатся неподалеку от 
своих жертв, так что время поиска в этом случае незначительно; 
однако время обработки и особенно время преследования могут 
быть велики (и требуют значительного расхода энергии). Поэто¬ 
му львы специализируются на тех жертвах, которых легче всего 
преследовать: молодняк, покалеченные или старые особи. 

3) При прочих равных условиях состав диеты хищника дол¬ 
жен быть более широким в непродуктивной (где объекты пита- 
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ния относительно редки и 5 относительно велико), чем в продук¬ 
тивной среде (5 мало). Это положение хорошо подкрепляется 
двумя примерами, которые приведены на рис. 9.3: в эксперимен¬ 
тальных условиях как у ушастого окуня ( іеротіз тасгоскігиз ) , 
так и у большой синицы ( Рагиз та/ог) при более высокой плот¬ 
ности корма спектр питания был уже. 

4) Возможно, что наиболее интересное следствие из модели 
может быть получено при анализе условия (9.1) для включения 
/-й жертвы в состав диеты. Включение зависит от ее выгодности 
(Еі/Н.і) и, кроме того, от выгодности уже вошедших в состав 
диеты жертв {Е/к). Оно зависит также от времени поиска 
включенных в пищу объектов ($) и, таким образом, от их оби¬ 
лия. Но решение хищника не зависит ни от времени поиска і- й 
жертвы, 5 і, ни, следовательно, от ее обилия или частоты, с кото¬ 
рой хищник с ней встречается. Другими словами, хищники долж¬ 
ны специализироваться тогда, когда выгодные типы пищи мно¬ 
гочисленны и(или) велики различия в выгодности, и жертвы 
должны поедаться безвыборочно тогда, когда выгодные катего¬ 
рии редки и (или) различия в выгодности незначительны. Но 
хищники должны игнорировать недостаточно выгодные виды 
пищи независимо от их обилия. 

Вернувшись к примерам на рис. 9.3, мы можем видеть, что 
оба они относятся к ситуациям, когда, согласно модели опти¬ 
мального питания, наименее выгодные жертвы должны действи¬ 
тельно полностью исключаться из состава диеты. Пищевое 
поведение представленных на рис. 9.3 животных было очень 
близким к этому прогнозу, но в обоих случаях животные посто¬ 
янно потребляли менее выгодные виды пищи чаще, чем ожида¬ 
лось. Такое несоответствие в реальной жизни обнаруживается 
довольно часто, и причин тому достаточно (КгеЬз, МсСІеегу, 
1984). Обобщая эти причины, отметим, что животные не всеве¬ 
дущи. Важно, однако, понимать, что модель оптимального со¬ 
става диеты не обязательно предсказывает полное соответствие 
между наблюдением и прогнозом. Она лишь помогает пред¬ 
сказать ту стратегию, которой будет благоприятствовать есте¬ 
ственный отбор, и показывает, что животные, которые ближе 
всего следуют этой стратегии, будут иметь наибольшее преиму¬ 
щество. С этой более реалистичной точки зрения соответствие 
между экспериментальными данными и теорией на рис. 9.3 
представляется более чем удовлетворительгым. 

9.3.2. Переключение и оптимальная диета 

Переключение дополняет модель оптимальной диеты. 

На первый взгляд может показаться, что между прогнозами 
модели оптимальной диеты и эффектом переключения сущест¬ 
вует противоречие. При переключении консумент переходит от 



А Солнечный окунь 


Рис. 9.3. В двух работах по изу¬ 
чению оптимального выбора пищи 
обнаружено отчетливое, но не со¬ 
всем полное соответствие прогно¬ 
зам модели оптимального питания 
(СНагпоѵ, 1976а). При высокой 
плотности жертв питание более 
специализировано, но в отличие от 
прогноза в состав пищи включа¬ 
ются объекты, обладающие более 
низкой энергетической ценностью. 
А. Солнечный окунь (ІУегпег, НаН, 
1974), питающийся Оаркпіа раз¬ 
ных размеров: гистограммы пока¬ 
зывают соотношение частоты 
встреч с жертвами каждого раз¬ 
мерного класса при трех значени¬ 
ях плотности, а также предсказан¬ 
ные и наблюдавшиеся соотноше¬ 
ния различных категорий жертвы 
в составе пищи. Б. Большие сини¬ 
цы, питающиеся крупными и мел¬ 
кими кусочками мучных червей 
(КгеЬз еі аі., 1977). Гистограммы 
показывают соотношение двух ти¬ 
пов пищевых объектов. (По КгеЬз, 
1978.) 
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одного типа жертвы к другому, по мере того как изменяется 
относительная плотность жертвы. Но, согласно модели оптималь¬ 
ного питания, более выгодный тип жертвы должен потребляться 
всегда независимо от его плотности или плотности любой аль¬ 
тернативной жертвы. Это противоречие, однако, можно устра¬ 
нить, если вспомнить, что переключение, как полагают, имеет 
место в таких ситуациях, где модель оптимальной диеты непри¬ 
менима. Конкретно, переключение часто наблюдается в тех слу¬ 
чаях, когда разные типы жертв занимают различные микроме¬ 
стообитания, тогда как модель оптимальной диеты предсказы¬ 
вает поведение хищника в пределах микроместообитания. Кроме 
того, в большинстве других случаев переключение включает 
изменение выгодности жертв по мере изменения их плотности, 
тогда как в модели оптимальной диеты выгодность каждой 
жертвы считается постоянной. Конечно, изменения, связанные 
с переключением, обычно означают, что более многочисленная 
жертва оказывается более выгодной и в таком случае, согласно 
модели оптимальной диеты, должна происходить специализация 
на этом типе жертвы (т. е. переключение). Несомненно, что 
аргументы подкрепляют правдоподобное примирение гипотез, 
хотя мы не располагаем примерами экспериментальной провер¬ 
ки наших предположений. Такие эксперименты могли бы помочь 
разобраться в проблеме переключения и в моделях оптимально¬ 
го добывания пищи и могли бы стать важной основой для пони¬ 
мания изменений в ширине спектра питания и поведения хищ¬ 
ника в целом. 

9.4. Пищедобывэтелыюе поведение 
в более широком смысле 

Хищные клопы-гладыши, добывая пищу, ведут себя «субопти¬ 
мально», избегая стать жертвой, как это делают некоторые ры¬ 
бы, тогда как ржанки избегают быть обкраденными. 

Следует подчеркнуть, что стратегии добывания пищи не все¬ 
гда являются стратегиями, которые просто максимизируют эф¬ 
фективность питания. Напротив, естественный отбор будет 
благоприятствовать тем консументам, которые максимизируют 
свою чистую прибыль, и, следовательно, стратегия будет часто 
видоизменяться под влиянием других, противоречивых потреб¬ 
ностей рассматриваемых особей. В частности, на пищедобыва- 
тельное поведение животного нередко влияет необходимость из¬ 
бегать хищников. 

Одним из примеров, в котором это было показано, может 
служить работа Си ($Ш, 1982) по изучению питания нимф 
хищного водного клопа-гладыша, Моіопесіа Но}(тапі, Эти жи¬ 
вотные в своем развитии проходят пять нимфальных возрастов 
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(возраст I — самый молодой и мелкий, V — самый старший). 
Си в лабораторных условиях обнаружил, что особи первых 
трех возрастов могут быть съедены взрослыми клопами того же 
вида. Нимфы разных возрастов по степени риска быть съеденны¬ 
ми располагаются следующим образом: 

І>ІІ>ІІІ>ІѴ = Ѵ~Нет риска. 

По-видимому, этот риск видоизменяет поведение нимф так, что 
они стремятся (как в лаборатории, так и в природных услови¬ 
ях) избегать центральных участков водных масс, где наблюда¬ 
ется самая большая концентрация взрослых особей. И дейст¬ 
вительно, Си обнаружил, что по относительной степени избега¬ 
ния стадии располагались так: 

І>ІІ>ІІІ>ІѴ = Ѵ~Нст избегания. 

Однако в этих центральных участках наблюдается самая высо¬ 
кая концентрация пищевых объектов для нимф. Поэтому у 
нимф I и II возрастов скорость потребления пищи в присутст¬ 
вии взрослых особей понижена, что объясняется их поведени¬ 
ем, связанным с избеганием хищника. Исключение составляют 
нимфы V возраста. Другими словами, у младших нимф наблю¬ 
дается более низкая по сравнению с максимальной скорость 
потребления пищи, но повышенная выживаемость, связанная 
с избеганием выедания. 

Влияние хищников, видоизменяющих пищедобывательное по¬ 
ведение солнечных окуней, исследовали также Вернер с колле¬ 
гами (\Ѵегпег еі аі., 1983а). Они оценивали чистое потребление 
энергии при питании в трех различных лабораторных местооби¬ 
таниях— в открытой воде, среди водных растений и на ровном 
дне—и, кроме того, исследовали, как изменяется плотность 
жертв в сходных естественных местообитаниях в озере в зави¬ 
симости от сезона (\Ѵегпег еі аі., 1983а). После этого авторы 
могли предсказать время, которое потребуется рыбам для того, 
чтобы переключиться с одного местообитания па другое при 
условии, что общая чистая прибыль энергии максимизируется. 
В отсутствие хищников солнечные окуни всех трех размерных 
групп вели себя в соответствии с прогнозом (рис. 9.4). Но в 
следующих полевых экспериментах, на этот раз в присутствии 
хищного большеротого черного окуня, мелкие солнечные окуни 
питались только в зарослях водной растительности (рис. 9.5; 
ѴѴегпег еі аі., 1983 Ь). Там они были в относительной безопас¬ 
ности, но скорость получения энергии при этом была значи¬ 
тельно ниже максимальной. В отличие от них более крупные 
особи солнечного окуня почти не подвергались нападению боль¬ 
шеротых окуней и продолжали питаться в соответствии с прог¬ 
нозами теории оптимального добывания пищи. Сходным обра¬ 
зом, у некоторых видов рыб, питающихся зоопланктоном, время 



А 


Открытая вода 








Рис. 9.4. Сезонные изменения: А —предсказанных значений рентабельности среды (чистая скорость получения энер¬ 
гии) и Б — фактическое соотношение категорий пищи, полученной в каждом местообитании солнечными окунями (Беро- 
тіз пгасгосНігиз) трех размерных классов. Рыбоядные хищники отсутствуют. (На рис. Б данные по «растительности» не 
приведены, поскольку рыбы всех размерных классов получают из этого местообитания только 8—13% пищи.) Между кри¬ 
выми на рис. А и Б наблюдается хорошее соответствие. (По АѴегпег сі аі., 1983а.) 
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питания ограничено в основ¬ 
ном сумеречными периода¬ 
ми, т. е. тем временем, ког¬ 
да скорость потребления 
пищи должна быть, вероят¬ 
но, относительно низкой, но 
когда риск быть съеденны¬ 
ми рыбами и птицами силь¬ 
но понижен (То\ѵп5епб, 
\ѴіпПсЫ, 1985). У ржанок, 
за которыми наблюдали на 
пастбищах, эффективность 
добывания пищи снижалась, 
после того как к их стаям 
присоединялись клептопа- 
разитические чайки (т. е. 
чайки, которые воровали у 
ржанок корм). По-видимо¬ 
му, клептопаразитизм огра¬ 
ничивает время, которое 
ржанки могут уделить по¬ 
иску и обработке выгодных 
жертв (ТЬотрэоп, 1983; 
ТЬотрзол, Вагпагб, 1984). 

В совокупности работы, 
выполненные на клопах- 
гладышах, рыбах и птицах, 



Доля корма, получаемого рыбами 
из растительности 

Рис. 9.5. В отличие от рис. 9.4 на этом 
рисунке показана ситуация, когда при¬ 
сутствовали большеротые черные окупи, 
поедающие мелких солнечных окуней; 
в таком случае многие солнечные окуни 
добывали пищу в зарослях водных рас- 


иллюстрируют некоторые тении, где они находили защиту от хищ- 
очень важные общие момен- ников. (По \Ѵегпег еі аі., 19835.) 

ты. Стратегия добывания 

пищи является неотъемлемой частью поведения животного. Эта 
стратегия в значительной степени зависит от давления отбора, 
ведущего к максимизации эффективности питания, но на нее 
также могут влиять другие, возможно противоречивые, потреб¬ 
ности. ^ 


И наконец, стоит упомянуть еще об одном обстоятельстве. 
Те места, которые животные населяют, в которых они наиболее 
многочисленны и которые они выбирают для добывания пищи, 
являются основными компонентами их «реализованной ниши». 
В гл. 7 мы видели, сколь существенно реализованная ниша мо¬ 
жет быть ограничена конкурентами. В данном разделе мы 
видим, что она может быть также сильно ограничена хищни¬ 


ками. 
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9.5. Функциональные ответы: скорость потребления 
и плотность пищи 

Функциональный ответ — это зависимость скорости потребле¬ 
ния пищи и от ее плотности. 

Одним из наиболее существенных обстоятельств, которое, 
безусловно, имеет важное значение для потребителя, является 
плотность пищи, поскольку, как правило, чем выше плотность 
пищи, тем больше животное ее съедает. Связь между скоростью 
потребления пищи отдельным консументом и ее плотностью из¬ 
вестна под названием функциональный ответ (Зоіотоп, 1949). 
Не удивительно, что в деталях характеристики этого ответа 
варьируют. Холлингом (Но11іп§, 1959) были выделены три «ти¬ 
па» функционального ответа. 


9.5.1. Функциональный ответ типа 2 

Ответ типа 2 и время обработки. — Значение времени обработ¬ 
ки. — Ответ типа 2 может определяться временем обработки и 
эффективностью поиска.—Дисковое уравнение Холлинга.— 
Существуют ответы, альтернативные ответу типа 2. 

Чаще всего наблюдается функциональный ответ типа 2, 
когда с увеличением плотности жертвы скорость потребления 
пищи возрастает; но постепенно этот рост замедляется, до тех 
пор пока кривая не достигнет постоянного уровня, на котором 
скорость потребления поддерживается независимо от плотности 
жертвы. Эта зависимость показана на рис. 9.6 для плотоядных 
и растительноядных животных. Холлинг (НоШпд, 1959) для 
функционального ответа типа 2 предложил следующее объясне¬ 
ние. На обработку каждой жертвы консумент должен затратить 
определенное время (т. е. преследовать, поймать и съесть ее, 
а после этого подготовиться к дальнейшему поиску). По мере 
возрастания плотности жертвы находить их становится все лег¬ 
че. Однако обработка каждой жертвы отнимает все то же вре¬ 
мя, и общее время, затраченное на обработку, составляет, таким 
образом, все большую часть времени консумента. Это продол¬ 
жается до тех пор, пока при высокой плотности жертвы кон¬ 
сумент не будет тратить все свое время на их поедание. Следо¬ 
вательно, скорость питания постепенно достигает максимума 
(выходит на плато), определяемого максимальным числом пе¬ 
риодов обработки жертв, которое может войти в общее время 
питания. 

Этот анализ функционального ответа типа 2 может быть 
продолжен на примере изучения паразитоидов из наездников 
РІеоІорНиз Ьазігопиз, нападающих на коконы европейского сос- 
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Рис. 9.6. Функциональный ответ ти¬ 
па 2. А. Нимфа поденки десятого воз¬ 
раста, питающаяся дафниями прибли¬ 
зительно одинаковых размеров (по 
ТЬошрзоп, 1975). Б. Слизни, объеда¬ 
ющие траву Ьоііит регеппе. (По Наі- 
іо, Нагрет, 1969.) 


д Максимальное 

! Третьи сутки значение 



Рис. 9.7. Функциональный ответ ти¬ 
па 2 у паразитоида Ріеоіоркиз Ьазі- 
гопиз (ІсЪпешпопісІае) на изменение 
популяции его хозяина Б'еойіргіоп 
зегіірег. Стрелками показаны макси¬ 
мальные значения, наблюдавшиеся 
при избыточной плотности хозяев. 
А. Паразитоиды на третьи сутки 
взрослой жизни. Б. Паразитоиды на 
седьмые сутки взрослой жизни. (По 
СгіШНіз, 3969.) 


нового пилильщика, А Іеойіргіоп зегЩег (СгііШЬз, 1969). Гриф¬ 
фитс нанес на график число кладок, приходящихся на одного 
наездника, в зависимости от плотности популяции хозяина, раз¬ 
делив при этом паразитоидов по возрасту. Он также подсчитал 
максимальную скорость откладки яиц в условиях, когда другим 
особям того же возраста было предоставлено избыточное коли¬ 
чество коконов хозяина. На рис. 9.7 видно, что кривые типа 2 
действительно достигают соответствующего максимума. Однако 
если в соответствии с этим максимальным значением (около 
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3,5 кладки в день) время обработки занимает около 7 ч, то в 
дальнейшем прямые наблюдения показали, что откладка яиц 
занимает в среднем только 0,36 ч. На самом деле такое рас¬ 
хождение довольно обычно. Например, изучая питание кулика- 
сороки ( Наетаіориз озігаіедиз) на побережье Северного Уэль- 
са, Сазерленд (ЗиШегІапсі, 1982) показал, что время обработки 
по результатам наблюдений изменялось от 19 до 29 с, хотя его 
значение, рассчитанное по кривой, составляло 75 с. 

В случае, рассмотренном в работе Гриффитса, расхождение 
величин связано с существованием «рефрактерного периода», 
который следует за откладкой яиц и в течение которого наезд¬ 
ник еще не готов к следующей откладке. Таким образом, «время 
обработки» включает в себя не только время, которое действи¬ 
тельно затрачено на откладывание яиц, но и время, которое 
пошло на подготовку к следующей кладке. И в случае с кули- 
ком-сорокой из работы Сазерленда и в случаях, приведенных на 
рис. 9.6, действительное время обработки включает также вре¬ 
мя, которое затрачено на активность, связанную с питанием, но 
не на непосредственные манипуляции с пищевыми объектами. 
Например, на личинок стрекозы (рис. 9.6, А) влияет фактор, 
известный как «ограничение объемом желудка»; вследствие это¬ 
го максимальная скорость потребления определяется вмести¬ 
мостью желудка хищника и скоростью, с которой в нем осво¬ 
бождается место для следующих порций пищи. Это, однако, 
можно расценивать как скорость, с которой желудок «обраба¬ 
тывает» пищу, и время обработки, таким образом, определяется 
работой желудка. «Время обработки» включает в себя все 
явления подобного рода. 

Следующий момент, который необходимо отметить и который 
проиллюстрирован на рис. 9.7, связан с тем, что уровень выхо¬ 
да кривой на плато (и соответственно время обработки) был 
примерно одинаковым для паразитоидов разного возраста; но 
скорость, с которой этот уровень достигается, у молодых наезд¬ 
ников был гораздо ниже. Это свидетельствует о более низкой 
«эффективности поиска» у более молодых паразитоидов, или, 
что то же самое, более низкой «частоте нападения». При низкой 
плотности популяции хозяев они откладывают яйца реже, чем 
более взрослые паразитоиды; но при высокой плотности хозяе¬ 
ва настолько доступны, что даже более молодые наездники 
ограничены лишь временем обработки. Следовательно, форму 
кривой функционального ответа типа 2 можно описать только 
с помощью величин времени обработки (определяющего уро¬ 
вень, к которому приближается кривая) и частоты нападений 
(определяющей скорость приближения кривой к максимальному 
уровню). 

Мы можем более точно вывести зависимость Р е (число 
жертв, съеденных хищником за время поиска, Т 8 ) от А\ плотно- 
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сти популяции жертв (НоШп§, 1959). И действительно, 
Р е растет с увеличением времени, которое можно затратить на 
поиск, Р с растет также с увеличением плотности популяции 
жертвы и эффективности поиска или частоты нападений хищ¬ 
ника а'. Таким образом, 

Р е = а' -Т 5 - N. (9.2) 

Однако время поиска будет меньше, чем общее время Т, потому 
что часть его тратится на обработку жертв. Поэтому если Тн — 
это время обработки каждой жертвы, то 7ѴР е — общее время, 
затраченное на обработку, и 

Т 5 = Т — Тн-Рс 


Подставляя это выражение в уравнение 9.2, мы имеем 

р е = а'■ (Т — Тн- Рс) ■ N > 


или, после преобразований, 

Р - а ’-н- т 

е 1+а'-7ѴЛГ 


(9.3) 


Это уравнение описывает функциональный ответ типа 2 и 
известно под названием «дисковое уравнение» Холдинга, потому 
что Холдинг впервые экспериментально получил ответ типа 2, 
поручив ассистенту с завязанными глазами подбирать («охо¬ 
титься» на) кружочки наждачной бумаги. Обратите внимание, 
что уравнение дает число жертв, съеденных за определенный 
период времени Г, и что плотность популяции жертвы (ІѴ) в те¬ 
чение этого периода считается постоянной. В экспериментах это 
условие иногда можно соблюдать, восполняя убыль съеденных 
жертв; но если хищник снижает плотность популяции жертв, то 
в этом случае требуются гораздо более сложные модели. Такие 
модели описаны Хасселем (Наззеіі, 1978), который обсуждает 
также методы оценки частоты нападений и времени обработки 
по рядам эмпирических данных. 

Было бы неверно считать, что наличие времени обработки 
является единственным или исчерпывающим объяснением для 
всех функциональных ответов типа 2. Например, если выгод¬ 
ность жертвы на самом деле меняется, то при высокой плотно¬ 
сти популяции жертв число их в рационе, несмотря на высокую 
степень выгодности, может снижаться • (КгеЬз еі аі., 1983) или 
же при высокой плотности жертв хищник может стать нере¬ 
шительным и охотиться менее эффективно. 


9.5.2. Функциональный ответ типа 1 

Пример функционального ответа «типа 1» приведен на рис. 
9.8, где показана скорость, с которой ОарШа пга^па потребляет 
дрожжевые клетки при разной плотности взвеси (Ш^іег, 1961). 
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Рис. 9.8. Функциональный ответ типа 1 РарНпіа та^па на различную концент¬ 
рацию дрожжей ЗассНаготусез сегеѵізіае. (По Кідіег, 1961.) 

С увеличением плотности скорость потребления линейно растет, 
достигая максимального значения, а в дальнейшем независимо 
от увеличения плотности остается на максимальном уровне. 
Такая зависимость наблюдается потому, что дрожжевые клетки 
извлекались дафниями из постоянного объема воды, омываю¬ 
щей фильтрующий аппарат, и, таким образом, количество 
полученной пищи с ростом концентрации взвеси возрастало ли¬ 
нейно. Однако при концентрации клеток выше чем ІО 5 в 1 мл 
дафнии не в состоянии проглатывать (т. е. обрабатывать) все 
отфильтрованные частицы, и поэтому независимо от концентра¬ 
ции пищи они потребляли ее с постоянной скоростью (на посто¬ 
янном уровне). Другими словами, при функциональном ответе 
типа 1 ниже максимального уровня потребления время обработ¬ 
ки равно нулю и Т $ =Т. Следовательно, применимо уравнение 
9.2, и наклоном кривой является а' (частота нападений или эф¬ 
фективность поиска), т. е. доля частиц, съеденных за единицу 
времени. 

Кривая ответа типа 1 в полном виде с линейно возрастаю¬ 
щим и горизонтальным участками, подобная той, что приведе¬ 
на на рис. 9.8, получается довольно редко. Но существует много 
примеров, особенно среди растительноядных животных, в кото¬ 
рых в исследованном диапазоне плотности корма скорость по¬ 
требления линейно возрастает (рис. 9.9). Другими словами, в 
этих примерах нет признаков замедления в росте потребления, 
которое характерно для ответа типа 2. 


9.5.3. Функциональный ответ типа 3 

Ответ типа 3 и переключение. — Ответ типа 3 и изменение вре¬ 
мени обработки жертвы или эффективности поиска. 

Функциональный ответ типа 3 показан на рис. 9.10, А. При 
высокой плотности пищи он сходен с функциональным ответом 
типа 2; в обоих случаях объяснение одно и то же. Однако 
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Рис. 9.9. Линейный функциональный ответ у двух видов растительноядных жи¬ 
вотных. А. Северный олень, питающийся лишайниками (ВаЫі еі аі., 1981). 
Б. Бурые лемминги, питающиеся в сообществах «пушицы—осоки» (\ѴЬіІе еі аі., 
1981). (По Сгаѵѵіеу, 1983.) 

при низкой плотности пищи на кривой ответа типа 3 имеется 
участок ускоренного роста, на котором увеличение плотности 
пищи ведет к более быстрому, чем линейное, возрастанию ско¬ 
рости потребления. Таким образом, в целом ответ типа 3 описы¬ 
вается 5-образной или сигмоидной кривой. 

Одним из важных способов, которым может быть получена 
кривая ответа типа 3, является переключение части консумен- 
тов (разд. 9.2.3). И действительно, сходство между рис. 9.10, А 
и 9.2 легко заметно. Различие между ними заключается в том, 
что при обсуждении переключения основное внимание уделяет¬ 
ся плотности данной жертвы относительно плотности альтерна¬ 
тивной, тогда как функциональный ответ основан только на 
абсолютной плотности одного типа жертвы. Тем не менее на 
практике абсолютная и относительная плотности, по-видимому, 
тесно связаны и, таким образом, переключение, вероятно, часто 
приводит к функциональному ответу типа 3. 
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В более общем случае функциональный ответ типа 3 будет 
возникать всякий раз, когда увеличение плотности пищи ведет 
к возрастанию у консумента эффективности поиска или к сни¬ 
жению времени обработки. Между тем эти два показателя так 
влияют на скорость потребления пищи, что увеличение а' или 
уменьшение Т н приводит к более быстрому росту скорости, чем 
можно было бы ожидать исходя только из увеличения плотно¬ 
сти пищи. В качестве примера на рис. 9.10, Б показано, как 
паразитоид Ѵепіигіа сапезсепз все большую часть своего вре¬ 
мени проводит в поисках хозяина, по мере того как увеличива¬ 
ется плотность популяции хозяев. С увеличением плотности 
популяции хозяина эффективность охоты паразитоида повыша¬ 
ется, и скорость потребления при этом не просто растет, но в 
начальный период растет с ускорением. В результате получает¬ 
ся функциональный ответ типа 3. 

Одно время было принято считать, что функциональный 
ответ типа 2 характерен для беспозвоночных животных, а типа 
3 — для позвоночных; при этом подразумевалось, что изменения 
в поведении, связанные с ответом типа 3, свойственны главным 
образом позвоночным животным. Однако в настоящее время, 
учитывая данные по переключению консументов, можно, веро¬ 
ятно, считать, что функциональный ответ типа 3 широко распро¬ 
странен как среди позвоночных, так и среди беспозвоночных 
животных. 

9.5.4. Значение функциональных ответов 
для динамики популяций 

Разные типы функционального ответа по-разному влияют на 
динамику исследуемых популяций хищника и жертвы. Если по 
мере роста плотности пищи темп увеличения скорости потреб¬ 
ления снижается (ответ типа 2, ответ типа 1 при достижении 
постоянной скорости и ответ типа 3 при высокой плотности 
пищи), то при высокой плотности популяция жертвы в меньшей 
степени подвержена влиянию хищника, чем при низкой. Такая 
обратная зависимость будет вести к дестабилизирующему воз¬ 
действию на динамику популяций. С другой стороны, если темп 
увеличения скорости потребления с ростом плотности пищи 
повышается (ответ типа 3 при низких значениях плотности), то 
при высокой плотности популяции жертвы в большей степени 
подвергаются влиянию хищника, чем при низкой, и такая зави¬ 
симость от плотности будет вести к стабилизации динамики 
взаимодействующих популяций. 

Важно, однако, понять, что функциональный ответ является 
только одним из элементов среди множества факторов, влияю¬ 
щих на динамику взаимодействующих популяций. Они могут 
действовать в направлении стабилизации или дестабилизации, 
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но эти тенденции могут быть ослаблены (или усилены) влияни¬ 
ем других компонентов взаимодействия. В частности, степень 
влияния функционального ответа на динамику популяций зави¬ 
сит от того, насколько скорость потребления пищи повышается 
или понижается в диапазоне значений плотности, характерном 
для популяции «жертвы». 

9.6. Влияние плотности консументов: 
взаимная интерференция 

Взаимная интерференция приводит к снижению скорости потреб¬ 
ления .— Коэффициент интерференции. — Социальное облегче¬ 
ние. — Взаимная интерференция имеет тенденцию стабилизиро¬ 
вать динамику численности популяций хищника и жертвы. 

Нет консументов, которые живут изолированно: все они ис¬ 
пытывают на себе влияние других консументов. Наиболее на¬ 
глядным примером является конкуренция; многие консументы 
сталкиваются с эксплуатационной конкуренцией за ограничен¬ 
ные пищевые ресурсы, когда плотность потребителей высока, а 
количество пищи мало; в таком случае по мере увеличения 
плотности консументов происходит снижение скорости потреб¬ 
ления пищи каждой особью. Однако, даже если запасы пищи не 
ограничены, скорость ее потребления в расчете на одну особь 
при увеличении плотности консументов может снижаться за 
счет ряда взаимодействий, которые имеют общее название вза¬ 
имная интерференция. Например, многие консументы взаимо¬ 
действуют с другими особями популяции на поведенческой 
основе; на потребление пищи при этом остается меньше време¬ 
ни и скорость ее потребления в целом снижается. Так, колибри 
активно и агрессивно защищают обильные источники нектара; 
барсуки охраняют и регулярно посещают «отхожие места», 
расположенные вдоль границы с соседними участками, а самки 
КИузза регзиазогіа (перепончатокрылые из сем. ІсЬпеитопі- 
бае; являются паразитоидами личинок рогохвостов) угрожают, 
и если возникает необходимость, то активно изгоняют с собст¬ 
венной территории на стволе дерева вторгнувшуюся на нее 
другую самку (ЗргабЬегу, 1970). 

Взаимная интерференция может также возникать в тех слу¬ 
чаях, когда увеличение плотности консументов ведет к повышен¬ 
ной скорости эмиграции (рис. 9.11) или когда консументы кра¬ 
дут друг у друга пищу (как делают многие чайки), или когда 
жертвы реагируют на присутствие хищника и становятся менее 
уязвимыми. Однако во всех этих случаях эффект по сути один 
и тот же: в присутствии других консументов средняя скорость 
потребления пищи каждой особью понижается и с увеличением 
плотности популяции хищников этот эффект растет. 
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А 



Число хозяев на емкость, содержащую 2,5 г отрубей 



Рис. 9.10. А. Функциональный ответ типа 3 (сигмоидный) у наездников-ихнев- 
монид Ѵепіигіа сапезсепз, поражающих личинок Сайга второго (черные круж¬ 
ки), третьего (белые кружки) и четвертого (треугольники) возрастов (Така- 
ЪазЬі, 1968). Б. Поведенческая основа этого ответа: связь между временем, 
которое Ѵепіигіа сапезсепз тратит на исследование (в процентах от всего вре¬ 
мени наблюдения), и плотностью личинок хозяев Ріойіа іпіегрипсіеііа (сред¬ 
ние значения и 95%-ные доверительные интервалы). (По Наззеіі еі аі., 1977.) 


Хассел и Варли (Наззеіі, Ѵагіеу, 1969; см. Наззеіі, 1978) 
показали, как в единой форме можно выразить различные слу¬ 
чаи взаимной интерференции. Для этого нужно рассчитать 
эффективность поиска консумента и в логарифмической шкале 
нанести ее против значений плотности (рис. 9.12). (Эффектив¬ 
ность поиска консумента ( а') соответствует аналогичной вели¬ 
чине в дисковом уравнении Холдинга.) Как и следовало ожи¬ 
дать, графики имеют отрицательный наклон: эффективность по¬ 
иска, а следовательно, и скорость потребления пищи особью с 
ростом плотности популяции консумента уменьшается. В каж¬ 
дом случае наклон принимает значение — т, а показатель тиз- 
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вестей как коэффициент интерференции. При очень низких значе¬ 
ниях плотности (например, рис. 9.12, А) эффект интерференции 
незначителен. Но при средней и высокой плотности хищников пг 
имеет тенденцию сохранять постоянное значение (рис. 9.12, А 
и Б); и действительно, т часто остается постоянным во всем 
изученном диапазоне значений плотности (например, постоян¬ 
ный наклон на рис. 9.12, Б). 

Конечно, важно помнить, что скорость потребления пищи 
в расчете на одну особь при увеличении плотности популяции 
консументов не всегда снижается. Иногда, особенно при низ¬ 
кой плотности, может наблюдаться повышение скорости потреб¬ 
ления, связанное с положительным влиянием одного консумента 
на поведение другого (социальное облегчение). Например, во 
многих случаях в стадах, стаях или косяках позвоночных живот¬ 
ных увеличение плотности организмов может вести к снижению 
времени, которое каждая особь проводит, наблюдая за хищни¬ 
ками, в результате чего остается больше времени для питания 
(примеры на птицах содержатся в работе Вагпагб, ТЬошрзоп, 
1985). 

Но все же, без сомнения, более общим правилом является 
снижение скорости потребления пищи особью при повышении 
плотности популяции консументов. Вероятно, это снижение от¬ 
рицательно сказывается на плодовитости, росте и вероятности 
гибели отдельных особей, и с увеличением плотности этот 
отрицательный эффект будет возрастать. Таким образом, в 
популяции консументов осуществляется зависимый от плотности 
контроль и, следовательно, взаимная интерференция стабилизи¬ 
рует динамику численности популяций хищников и динамику 
взаимодействующих популяций хищника и жертвы. 


9.7. Консументы и кормовые пятна 

Что такое пятна ? — Предпочтение пятен определенного типа -— 
распространенное явление. 

Бесспорно, хотя до сих пор мы это специально не обсужда¬ 
ли, что все хищники живут в неоднородной среде и их корм 
распределен неравномерно. Кормовыми пятнами могут быть 
естественные дискретные физические объекты: для питающейся 
плодами птицы таким пятном является усыпанный ягодами 
куст, а покрытый тлями лист — это кормовое пятно для божьей 
коровки. Но «пятном» может считаться и произвольно выбран¬ 
ный участок в среде, которая на первый взгляд однородна; 
болотная птица, кормящаяся на песчаном побережье, может 
воспринимать разные участки площадью в 10 м 2 как кормовые 
пятна с разной плотностью червей. Но в любом случае пятно 
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Рис. 9.11. Взаимная интерференция: с увеличением плотности популяции па- 
разитоидов-ихневмонид Оіайготиз риіскеііиз наблюдается усиление эмиграции 
их самок из экспериментального садка. (Из Наззеіі, 1978, по Иоуез, 1974.) 

следует определять с точки зрения конкретного консумента. 
Если для божьей коровки и один лист представляет собой кор¬ 
мовое пятно, то для более крупной и подвижной насекомоядной 
птицы более подходящим пятном является участок кроны раз¬ 
мером в квадратный метр или даже все дерево. 

Консументы выбирают такие местообитания, в которых есть 
пригодная для них пища. Но даже в пределах этих местооби¬ 
таний пища распределена неравномерно и, как правило, живот¬ 
ные предпочитают определенные кормовые пятна. В основе 
этого предпочтения может быть качество корма, например заяц- 
беляк в большей степени выедает вереск на тех участках, где 
он содержит больше азота (Мозз еі аі., 1981). Но, кроме того, 
выбор кормовых пятен может быть связан с избеганием давле¬ 
ния хищников или паразитоидов или с поиском укрытий от 
неблагоприятных погодных условий (Сга\ѵ1еу, 1983). 


9.7.1. Агрегирующий ответ и частичные убежища 

Агрегирующий ответ обычно приводит к параллельному возник¬ 
новению неблагоприятных эффектов, но не всегда. — Частичные 
убежища возникают в результате пятнистого распределения 
неблагоприятных эффектов. 

Лучше всего подкреплены данными те случаи предпочтения 
кормовых пятен, когда эти пятна различаются по плотности 
находящихся на них пищевых объектов. На рис. 9.13, А—Г 
показан ряд примеров того, как отдельные консументы прово¬ 
дят большую часть времени в пятнах с наибольшей концентра¬ 
цией жертв. Это явление известно, как агрегирующий ответ' со 
стороны консументов, поскольку одно из его последствий — 
склонность животных скапливаться в участках с высокой плот¬ 
ностью жертв. Примеры на рис. 9.13, Д — Е хорошо это иллю¬ 
стрируют. 
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А 



Плотность хищника или паразитоида 


Рис. 9.12. Взаимная интерференция: зависимость эффективности поиска от 
плотности паразитоидов или хищников (масштаб логарифмический). А. Еисаг- 
зіа {огтоза, паразитирующая на белокрылках Тгіаіеигосіез ѵарогагіогипг (Вш> 
пеіі, 1958). Б. Ркуіозеіиіиз регзітіііз, питающийся нимфами клеща Теігап- 
скуиз игіісае (Регпапсіо, 1977). (По Наззеіі, 1978.) 

Агрегирующие ответы выражаются в том, что консументы 
предпочитают пятна с высокой плотностью пищи и благодаря 
этому скорость потребления пищи в этих пятнах высока. Кроме 
того, в пятнах, где консументы проводят большую часть време¬ 
ни, «жертвы», как правило, имеют наибольшую возможность 
подвергнуться нападению. Для паразитоидов, например, это 
можно видеть на рис. 9.14. Дольше всего паразитоиды находят¬ 
ся в пятнах с самой высокой концентрацией хозяев (т. е. имеет 
место агрегирующий ответ); следовательно, они исследуют эти 
пятна наиболее тщательно, обнаруживают и поражают боль¬ 
шой процент хозяев. Как следствие этого животные-хозяева в 
пятнах низкой плотности подвергаются нападению с очень низ¬ 
кой вероятностью, и, таким образом, разреженные пятна слу¬ 
жат для популяции хозяев частичным убежищем. Другими 
-словами, часть популяции жертвы менее уязвима для хищниче¬ 
ства, чем в том случае, когда хищники посещают кормовые 
пятна случайным образом. 

Бывает, однако, что соответствие между агрегирующим от¬ 
ветом и распределением поражающего воздействия не всегда 
•соблюдается. Например, на рис. 9.15 показан агрегирующий 
ответ у другого вида паразитоида, но на этот раз его следствием 
является большая уязвимость хозяев в пятне с низкой плотно¬ 
стью (где паразитоиды проводят наименьшее время). На пер¬ 
вый взгляд это кажется удивительным, но существует ряд 
причин, объясняющих такую ситуацию (Моггізоп, Зігоп" 1981; 
Наззеі, 1982). Время обработки у данного паразитоида, напри¬ 
мер, столь велико, что они могут атаковать только очень не¬ 
большую часть животных-хозяев в пятнах с высокой плотно¬ 
стью, или в этих пятнах может быть более высокая частота 
встреч с уже зараженными хозяевами, что может вызвать 
преждевременный уход паразитоидов из них. Даже в этих слу¬ 
чаях популяция жертв имеет частичное убежище. Различие 
состоит в том, что убежище находится в пятнах с высокой, а 
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Число личинок ЕрЬезІіа на 1 ящик Число мучных червей на единицу 

площади 



Число СогорЫит на 1 м 2 С Число листьев клевера на 1 м 2 


Рис. 9.13. Совокупные ответы (в основном по Наззеіі, Мау, 1974). А. Пара- 
зитоид Ѵепіигіа сапезсепз проводит больше времени в ящиках с высокой 
плотностью своего хозяина ЕрНезііа саиіеііа (по Наззеіі, 1971.) Б. Большие 
синицы (Рагиз тщог) проводят больше времени в поисках корма в местах 
с высокой плотностью мучных червей ( ТепеЬгіо тпоІШог). (По 5тШі, Раи'кіпз, 
1971). В. Личинки божьих коровок ( Соссіпеііа зеріетрипсіаіа) больше вре¬ 
мени проводят на листьях с высокой плотностью своих жертв, тлей ( Вгеѵісо - 
гупе Ьгаззісае). (По Наззеіі, Мау, 1974.) Г. Паразитоид Иіайготиз риіскеііиз 
больше времени проводит там, где выше плотность куколок луковой моли 
(Асгоіеріа аззесіеііа). (По Ыоуез, 1974.) Д. Кулик травник {Тгіпда іоіапиз) 
скапливается на участках с высокой плотностью своих жертв — амфипод 
СогорЫит ѵоіиіаіог. (По Оояз-Сизіагсі, 1970.) Е. Вяхири ( СоІитЬа раІитЬиз) 
концентрируются в районах с более высокой плотностью клевера. (По Мигіоп 
еі аі., 1966.) 

нс с низкой плотностью хозяев. Таким образом, частичные убе¬ 
жища встречаются (и возникает частичная защита) всякий раз, 
когда поражающий эффект хищников устойчиво неравномерно 
распределен среди пятен жертв. Чаще всего (но не всегда) 
относительно более защищенными оказываются те жертвы, 
которые находятся в пятнах с низкой плотностью. 
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9.7.2. Последствия группового размещения 
для динамики численности популяций 

Частичные убежища способствуют стабилизации динамики чис¬ 
ленности популяции хищника и жертвы.—Агрегация и псевдо¬ 
интерференция. 

Существование частичных убежищ при взаимодействии хищ¬ 
ник-жертва ведет к стабилизации динамики численности по¬ 
пуляций. Даже при высокой плотности популяции хищника 
некоторое число жертв остается нетронутым, что защищает по¬ 
пуляцию жертвы от наиболее сильных воздействий хищника. 
Это приводит к тому, что хищник всегда имеет в своем распо¬ 
ряжении популяцию жертвы, которой он питается. Обратите 
внимание на то, что такой стабилизирующий эффект является 
всего лишь следствием предпочтения, которое хищник оказыва¬ 
ет наиболее выгодным кормовым пятнам; хищники ведут себя 
таким образом не «для того, чтобы» стабилизировать взаимо¬ 
действия хищник—жертва. 

Стабилизирующий эффект также можно объяснить, если 
принять во внимание воздействие группового размещения на 
скорость потребления пищи. Когда плотность популяции консу- 
меитов невысока, они концентрируются на участках с высокой 
плотностью жертвы и благодаря этому питаются с гораздо бо¬ 
лее высокой скоростью, чем при случайном размещении. Однако 
при высокой плотности популяции консументов пятна с высокой 
плотностью жертвы быстро истощаются. Консументы при этом 
неспособны поддерживать высокую скорость потребления, кото¬ 
рой они достигают, если находятся в условиях низкой плотности. 
И действительно, по мере увеличения плотности консументов 
скорость потребления пищи падает; именно этот зависящий от 
плотности эффект является фактором, стабилизирующим дина¬ 
мику взаимодействующих популяций. Описанный эффект изве¬ 
стен под названием псевдоинтерференции (Ргее еі аі., 1977), 
потому что вытекает из зависимости (снижающаяся скорость 
потребления при увеличении плотности консументов), которую 
принято связывать с взаимной интерференцией консументов 
(разд. 9.6). 


9.7.3. Агрегации растительноядных организмов 

Растительноядные организмы часто образуют скопления, не яв¬ 
ляющиеся следствием агрегирующего ответа. — Скопления ра¬ 
стительноядных создают частичные убежища для растений. 

Среди растительноядных организмов простые агрегирующие 
ответы распространены гораздо менее, чем среди истинных 
хищников и паразитоидов (но см. рис. 9.13, Е). Так, например. 



454 


Ч. 2. Взаимодействия 




Рис. 9.14. А. Совокупный ответ Ѵепіигіа сапезсепз, которая проводит больше 
времени в ящиках с высокой плотностью хозяев ЕрНезііа саиіеііа. Б. Распре¬ 
деление поражающего воздействия: в контейнерах, где плотность личинок не¬ 
велика, они имеют частичное убежище и вероятность их заражения мала. (По 
Наззеіі, 1982.) 

различные виды растительноядных насекомых достигают наи¬ 
большей численности при различных значениях плотности 
растений Вгаззіса: личинки бабочки Ріегіз гарае наиболее 
многочисленны на участках с низкой плотностью растений; жу¬ 
ки Ркуііоігеіа зігіоіаіа — на участках с промежуточными, а 
Ркуііоігеіа сгисі^егае — на участке с самыми высокими значе¬ 
ниями плотности посадки (Сготагііе, 1975). Объяснить это 
можно скорее всего тем, что многие растительноядные насеко- 



Гл. 9. Поведение хищников 


466 




Рис. 9.15. Л. Агрегирующий ответ ТПсНодгатта. ргеііозит, которые скапливают¬ 
ся на листьях с высокой плотностью своих хозяев Ріойіа іпіегрипсіеііа. Б. Рас¬ 
пределение поражающего воздействия: прн высокой плотности листьев хозяева 
частично защищены и вероятность их заражения невелика. (По Назвеіі, 1982.) 

,мые используют каждое растение как отдельное кормовое пятно 
и выбирают наиболее выгодные растения. Растения при более 
низкой плотности посадки могут быть выбраны потому, что они 
крупнее или более высокого качества (поскольку они меньше 
страдают от конкуренции), или потому, что на этих растениях 
растительноядный организм подвергается меньшему воздей¬ 
ствию хищников. 

Вместе с тем многие растительноядные животные проявля¬ 
ют выраженное стремление к образованию скоплений, которое 
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Таблица 9.2. Наблюдаемое размещение кладок яиц СасіоЫавіів на растениях 
Орипііа по сравнению со случайным пуассоновским распределением (при ко¬ 
тором дисперсия и среднее значение равны) оказывается агрегированным. 
(По Мопго, 1967.) 


Участок 

Средняя 
плотность, 
число кладок 
на сегмент 

Число кладок яиц 
на растении 

Сравнение по тесту % 2 на¬ 
блюдаемых распределений 
с пуассоновским при одном 
и том же среднем 

среднее 

дисперсия 

і 

0,398 

2,42 

б,іб 

Р < 0,001* 

2 

0,265 

2,09 

22,40 

Р < 0,001* 

3 

0,084 

.1,24 

5,09 

Р < 0,001 * 

4 

0,031 

0,167 

0,247 

Р > 0,05** 

5 

0,112 

0,53 

1,47 

Р < 0,01 * 

6 

0,137 

1,97 

18,76 

Р < 0,001 * 

7 

0,175 

0,62 

3,55 

Р< 0,001* 

8 

0,112 

0,34 

0,90 

Р < 0,05* 


* Кладки яиц размещены более скученно, чем при случайной откладке. 
** Распределение кладок не отличается от случайного. 


нельзя отнести к агрегирующему ответу (т. е. это не связано 
с реакцией на «плотность жертвы»). Капустная тля (Вгеѵісогі- 
пе Ьгаззісае) образует скопления на двух уровнях (\Ѵау, Саш- 
шеіі, 1970). Изолированные нимфы быстро собираются в боль¬ 
шие группы на поверхности одного листа, а популяции на от¬ 
дельном растении стремятся расположиться на отдельных 
листьях. Скопления на уровне целого растения можно наблю¬ 
дать в тех случаях, когда бабочка СасіоЫсізііз сасіогит напа¬ 
дет на кактусы опунции ( Орипііа іпеппіз и Орипііа зігісіа) 
(Мопго, 1967). Самки бабочек откладывают яйца кучками, по 
70—90 яиц в каждой; как видно из табл. 9.2, размещение групп 
яиц на растениях высоко агрегированное. 

Существование скоплений растительноядных животных соз¬ 
дает «частичные убежища» для растений таким же по сути 
образом, как и агрегирующий ответ, т. е. вызывая неравномер¬ 
ное распространение поражающего эффекта. Если капустная 
тля нападает только на один лист четырехлистного растения 
капусты (что в действительности и происходит), то остальные 
три листа выживают, но если то же самое количество тлей 
равномерно распределится по четырем листьям, то все четыре 
листа будут уничтожены (\Ѵау, Сапшіеіі, 1970). И когда Сас- 
іоЫазііз нападает на заросли опунции, «неожиданно» большое 
число растений остается неповрежденным (Мопго, 1967; 
табл. 9.2). Агрегирующее поведение растительноядных насеко¬ 
мых обеспечивает защиту некоторому числу капустных листьев 
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и растений опунции. Такие частичные убежища также способ¬ 
ствуют поддержанию устойчивости динамики взаимодействую¬ 
щих популяций. 

9.8. Идеальное свободное распределение: 
агрегация и интерференция 

Идеальное свободное распределение ; равновесие между силами 
притяжения и отталкивания. — «Равномерное» распределение. 

Консументы, по-видимому, стремятся сконцентрироваться 
в выгодных (часто с высокой плотностью жертвы) кормовых 
пятнах, где их ожидаемая скорость потребления пищи будет 
самой высокой. Также мы выяснили (в разд. 9.6), что коисумен-' 
ты склонны конкурировать и мешать друг другу, снижая тем-: 
самым скорость потребления пищи каждой особью. Из этого’ 
следует, что первоначально наиболее выгодные пятна очень 
быстро становятся менее выгодными, потому что привлекают 
много консументов. На самом деле может оказаться, что эти 
пятна с высокой плотностью жертвы менее выгодны, чем пятна- 
с более низкой плотностью, с самого начала привлекающие, 
меньшее количество консументов. Мы можем ожидать, чт<У 
вследствие этого консументы будут перераспределяться. 

Было высказано предположение, что, если консументы до¬ 
бывают пищу оптимальным способом, то процесс перераспре¬ 
деления будет продолжаться до тех пор, пока выгодность всех, 
кормовых пятен не станет одинаковой (Ргеі\ѵе11, Ьисаз, 1970;; 
Рагкег, 1970). Это должно произойти потому, что, до тех пор 
пока существуют различия в выгодности кормовых пятен, кон¬ 
сументы будут покидать менее выгодные пятна и переходить на 
более выгодные. Возникающее в результате этого процесса 
размещение Фретуэлл и Лукас назвали идеальным свободным, 
размещением: консументы «идеальны» в своем умении оцени¬ 
вать выгодность и «свободны» в перемещении от одного пятна 
к другому. Обратите внимание на то, что при идеальном свободном 
размещении по причине одинаковой выгодности всех пятен все 
консументы потребляют корм с одинаковой скоростью. Однако? 
в разных случаях размещение особей в деталях будет меняться, 
так как оно зависит от конкретной природы, а также и интен¬ 
сивности конкуренции и интерференции среди консументов. <• 

Существует несколько простых случаев, в которых разме¬ 
щение консументов, по-видимому, соответствует идеальному 
свободному размещению (рис. 9.16). Кроме того, существует 
много примеров, где соответствие выражено крайне слабо, ско¬ 
рее всего оттого, что консументы и не «идеальны», и не «свобод¬ 
ны». Важным, однако, является более общий вопрос, заключаю¬ 
щийся в том, что размещение консументов по кормовым пят~ 
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Рис. 9.16. Колюшки (небольшая рыба) размещаются в соответствии с моделью 
идеального свободного распределения. В каждом случае использованы шесть 
рыб, которые могли кормиться в «более рентабельном» и «менее рентабель¬ 
ном» концах аквариума. Точки и вертикальные линии — средние величины и 
стандартные отклонения по 8 повторностям (Л) и 11 повторностям (Б). 
А. Число рыб, которые кормятся в менее рентабельном конце при соотноше¬ 
нии показателей рентабельности 5: 1. Стрелкой показано начало питания, 
а штрихами — линия, соответствующая идеальному свободному распределе¬ 
нию. Б. То же, что и на рис. Л, но начальное соотношение показателей рен¬ 
табельности 2 : 1 затем было изменено на обратное. (По Міііпакі, 1979.) 


нам следует рассматривать как результат взаимодействия 
привлекающих и отпугивающих сил. Таким образом, агрегиру¬ 
ющие ответы и агрегированные размещения, которые рассмат¬ 
ривались в разд. 9.7, являются результатом взаимодействия 
двух тенденций: с одной стороны, стремления консументов 
концентрироваться на участках с самой высокой плотностью 
жертв, а с другой — стремления избежать кормовых пятен с 
высоким уровнем конкуренции и интерференции. 

Однако равновесие между основной тенденцией к образова¬ 
нию скоплений и избеганием конкуренции и интерференции не 
всегда проявляется в виде агрегированного распределения. 
У некоторых консументов стремление избежать конкуренции 
и интерференции преобладает над привлекающим воздействием 
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А Б 



Число яиц на 1 растение Число проколов на 1 плод 

? ИС «?‘ 17, Л гулярн ( ? е ’ или равномерное, распределение нападений насекомых.. 
А. Яйца бабочки 5 упсіоё зр. на растениях. Сагйатіпе ргаіепзіз (\Ѵік1ипсЗ 
АпгЬег^, 1978). Б Число «проколов» Иасиз ігуопу , которая откладывает яйца 
в плоды локвы (Мопго, 1967). Наблюдавшееся распределение — жирные ли¬ 
нии; ожидаемое пуассоновское распределение — тонкие линии). Такое 
распределение обусловлено тем, что насекомые избегают уже поврежденных 
частей растения. (По Сгаѵѵіеу, 1983.) 

«лучших» кормовых пятен, и особи не только не образуют 
скоплений, но размещаются таким образом, что их распределе¬ 
ние на самом деле оказывается даже более равномерным чем: 
было бы при случайном размещении по пятнам. В обоих’при¬ 
мерах, приведенных на рис. 9.17, большое число кормовых пятен 
занято только одним хищником. Конечно, это всего лишь озна¬ 
чает, что силы притяжения и отталкивания уравновешены 
другим способом, который отличается от более обычного рав¬ 
новесия при агрегированном размещении. 


9.9. Пятнистость и время: «игра в прятки» 

Клещи и апельсины в опытах Хаффейкера. — Агрегация «игра 
в прятки» и стабильность. ’ 


Реакции консументов на кормовые пятна часто имеют не 
только пространственную, но и временную составляющую. 
В таких случаях поведение главных действующих лиц напоми¬ 
нает «игру в прятки». Наиболее известным примером является 
работа Хаффейкера (НиЯакег, 1958; Ни!1акег еі аі 1963)- 
этот автор и его коллеги изучали систему, состоящую’ из хищ¬ 
ного клеща ТурИІосІготиз оссійепіаііз, питающегося раститель¬ 
ноядным клещом ЕоіеігапусНиз зехтасиіаіиз, который питался 
на апельсинах, помещенных в лотке среди резиновых мячей. 



460 


Ч. 2. Взаимодействия 



49 80 120 160 200 

Время, сут 


Рис. 9 18. «Игра в прятки>. Взаимодействия типа хищник—жертва между 
клещом Еоіеігапускиз зехтасиіаіиз (черные кружки) и поедающим его кле¬ 
щом ТуркШготиз оссШепШіз (белые кружки). А. Колебания^ численности 
популяции Еоіеігапускиз в отсутствие хищника. Б. Единственный пик числен¬ 
ности хищника и жертвы в простой системе. В. Устойчивые колебания в услож¬ 
ненной экспериментальной системе. (По Ниііакег, 1958.) 

В отсутствие хищника в популяции Еоіеігапускиз наблюдались 
устойчивые колебания численности (рис. 9.18, Л); но если на 
ранних этапах роста популяции жертвы в систему добавляли 
хищного ТуркШготиз, то его численность быстро увеличива¬ 
лась, он уничтожал растительноядного клеща, а затем погибал 

сам (рис. 9.18, Б). „ ѵ , , „ 

Взаимодействие, однако, приняло другой вид, когда лаффеи- 
кер сделал микрокосм более «пятнистым». Он увеличил рас¬ 
стояния между апельсинами и частично изолировал каждый из 
них, создав на лотке сложную систему из вазелиновых барье¬ 
ров! которые клещи преодолеть не могут. Однако он облегчил 
расселение Еоіеігапускиз, укрепив в лотке несколько верти¬ 
кальных палочек, с которых эти клещи могли переноситься на 
шелковых нитях посредством токов воздуха. Таким образом, 
для жертвы перемещение между пятнами оказывалось гораздо 
более легким, чем для хищника. В пятнах, заселенных обоими 
видами клещей, Еоіеігапускиз и ТуркШготиз, хищник выедал 
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всех жертв и затем или погибал сам или расселялся (с низкой 
скоростью) в поисках новых пятен. Однако в пятнах, заселен¬ 
ных только жертвами, происходил быстрый, ничем не сдержи¬ 
ваемый рост численности жертвы, сопровождающийся успеш¬ 
ным расселением в новые пятна. В пятнах, заселенных только 
хищными клещами, обычно, прежде чем в них появится пища, 
происходила гибель самих хищников. Таким образом, в каждом 
пятне как хищники, так и жертвы в конце концов обречены 
на вымирание, но в целом в любой момент времени существует 
мозаика из незаселенных пятен, пятен с хищниками и жертва¬ 
ми, численность которых падает, и пятен с возрастающей чис¬ 
ленностью жертвы. Такая мозаика способствует поддержанию 
устойчивых популяций хищника и жертвы (рис. 9.18, В). 
Следовательно, пятнистость, или неоднородность, по-видимому, 
ведут к стабилизации взаимодействий, обеспечивая для жертвы 
последовательность «убежищ во времени». 

В природных условиях сходная работа была выполнена 
у побережья Южной Калифорнии на морских звездах, которые 
питаются в скоплениях моллюсков (ЬапйепЬег^ег, 1973, цит. по 
МигбосЬ, Оаіеп, 1975). Сильно поврежденные хищниками скоп¬ 
ления моллюсков подвержены разрушительному воздействию 
штормов, что приводит к гибели моллюсков. Морская звезда 
питается в скоплении своей жертвы до тех пор, пока жертва не 
исчезнет. Однако у моллюсков есть планктонные личинки, кото¬ 
рые постоянно заселяют новые участки и дают начало новым 
скоплениям. Морские звезды расселяются гораздо медленнее. 
Они концентрируются на крупных скоплениях моллюсков (про¬ 
являя агрегирующий ответ) и покидают участок, в котором 
пища уже использована, с некоторой задержкой. Таким обра¬ 
зом, одни скопления моллюсков постоянно исчезают, но другие 
скопления образуются до того, как до них доберется хищник. 
Агрегирующее поведение морских звезд дает возможность 
исходно небольшим скоплениям моллюсков увеличиться в раз¬ 
мерах и стать более выгодными. Поэтому «игра в прятки» и аг¬ 
регирующие ответы по существу неразличимы. Они, без сом¬ 
нения, одинаково способствуют повышению устойчивости взаи¬ 
модействий между хищником и жертвой. 

9.10. Поведение, приводящее к агрегированному 
размещению 

Обнаружение кормовых пятен. — Поиск на ограниченной пло¬ 
щади. — Пороговый уровень и время ожидания. 

В основе агрегирующих ответов консументов (и вообще их 
реакций на скопления) лежат различные виды поведения, кото¬ 
рые распадаются на две обширные категории: поведение, свя- 
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невелика на всей территории 



На заштрихованных прямоугольных 
участках плотность пищевого 
объекта высока 


Рис. 9.19. Траектории поиска у дроздов (певчего дрозда — Тигйив ркііотеіоз 
и черного дрозда — Т. тегиіа). Птицы имеют тенденцию задерживаться в уча¬ 
стках с высокой плотностью жертвы (справа), потому что на этих участках 
они чаще и более резко изменяют направление движения, чем на малокорм¬ 
ных участках (слева). (По ЗшіІЬ, 1974.) 


занное с обнаружением выгодных кормовых пятен, и поведение, 
включающее реакции консумента, находящегося в пятне. Пер¬ 
вая категория включает все случаи, в которых хищники воспри¬ 
нимают на расстоянии существование неоднородности в распре¬ 
делении своих жертв. Например, паразитоида СаИазрШа йе- 
I опзсоІотЬеі к скоплениям его хозяев — личинок мух-журча- 
лок — привлекает запах, который исходит от различных видов 
тлей, служащих жертвами мух (КоІЬегау, 1979). 

Во второй категории — реакции консументов в пределах кор¬ 
мовых пятен—-привлекают внимание два главных аспекта 
поведения. Первый — это изменение поисковой тактики хищни¬ 
ка в ответ на столкновение с отдельным кормовым объектом. 
В частности, сразу после поедания жертвы, как правило, 
происходит замедление движения хищника и увеличение часто¬ 
ты поворотов; и то и другое приводит к удержанию хищника 
вблизи того места, где был съеден последний кормовой объект 
(«поиск на ограниченной площади»). Тем самым консументы 
проявляют тенденцию задерживаться в кормовых пятнах высо¬ 
кой плотности (где частые столкновения с жертвами приводят 
к замедлению движения и учащению поворотов) и покидать 
пятна с низкой плотностью жертв (где хищники движутся 
быстрее и реже поворачивают). На рис. 9.19 этот вид поведения 
показан на примере питающихся на лугу птиц. В другом слу¬ 
чае консументы могут просто быстрее покидать невыгодные, 
чем выгодные кормовые пятна. Как раз это и происходит в 
ситуации, когда хищная личинка ручейника Ріесігоспетіа соп- 
зрегза , плетущая ловчие сети, питается личинками хирономид 
в потоке воды, созданном в лаборатории. В начале эксперимен¬ 
та ручейник получал в свои сети одну жертву, а в дальней- 
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шем его рацион составлял ноль, одну или три жертвы в сутки. 
Среднее время пребывания в ловчей сети было наибольшим при 
высокой скорости питания (Ніібгеѵѵ, Тоѵѵпзепсі, 1980; Тохѵпзепсі, 
НПбгеху, 1980). 

Поведение Ріесігоспетіа в связи с неоднородным размеще¬ 
нием жертвы содержит также элемент поиска на ограниченной 
площади; вероятность того, что личинка будет плести сеть в 
данном месте, зависит от встречи с кормовым объектом (кото¬ 
рый личинка может поймать даже без сети). Рис. 9.20, А 
показывает, что насытившаяся личинка сразу же начинает 
строить сеть, тогда как голодная личинка продолжает переме¬ 
щаться и скорее всего покинет пределы пятна. Поэтому в целом 
с большей вероятностью жертва будет обнаружена в богатом 
кормовом пятне (что приведет к постройке ловчей сети) и в бо¬ 
гатом пятне будет поддерживаться высокая скорость пита¬ 
ния (что уменьшает вероятность оставления сети личинкой). 
Эти два вида поведения обеспечивают агрегирующий ответ в 
естественных условиях в ручье на протяжении большей части 
года (рис. 9.20, Б). 

Различие в частоте, с которой личинка покидает кормовые 
пятна с высокой и низкой выгодностью, достигается разными 
способами; два из них представить себе не трудно. Хищник 
покидает пятно, если скорость его питания падает ниже порого¬ 
вого уровня или же по истечении определенного промежутка 
времени (время ожидания) он не поймает никакой жертвы. 
Какой бы из этих механизмов ни использовался или если на 
самом деле хищник просто использует поиск на ограниченной 
площади, результат будет одним и тем же: отдельные хищники 
будут дольше задерживаться в более выгодных кормовых пят¬ 
нах и, следовательно, в этих пятнах будет находиться больше 
хищников. 

9.11. Использование кормовых пятен с точки зрения 
оптимального добывания пищи 

Преимущества, получаемые хищником, который больше вре¬ 
мени проводит в высококормных пятнах, очевидны. Однако 
детальное изучение времени пребывания в различных кормовых 
пятнах представляет собой сложную задачу, поскольку это вре¬ 
мя зависит от точной оценки различий в выгодности (кормно- 
сти) пятен, средней выгодности среды в целом, расстояния 
между пятнами и т. д. Эту проблему изучали довольно подроб¬ 
но с позиции теории оптимального добывания пищи. В частно¬ 
сти, значительный интерес вызвала очень распространенная 
ситуация, в которой сами питающиеся животные уменьшают 
ресурсы кормового пятна, снижая тем самым со временем его 
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Рис. 9.20. А. Попав в кормовое пятно, личинка Ріесігоспетіа сопзрегза пятого 
возраста, которая встречает и съедает хирономиду, тотчас же прекращает 
поиск и начинает постройку ловчей сети. Хищники, которые не встретили 
жертву в течение 30 мин эксперимента, ведут более активный поиск, поэтому 
с большей вероятностью покинут пятно. 


выгодность. Из многочисленных примеров можно вспомнить 
хищных насекомых, уничтожающих своих жертв на отдельном 
листе, и пчел, высасывающих из цветка нектар. 


9.11.1. Теорема о пороговой ценности 

Когда хищник должен покидать пятно, в котором исчерпывают¬ 
ся ресурсы ? — Способ максимизации общего поглощения энер¬ 
гии ,— Предсказания на основе теоремы о пороговой ценности. 

Чарнов (СНагпоѵ, 1976Ѣ) и Паркер и Стюарт (Рагкег, 
Зіиагі, 1976) предложили сходные модели, позволяющие пред¬ 
сказать поведение консумента, питающегося оптимально в та- 
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Июнь 1974 г. 





Октябрь 1974 г. 





Биомасса жертв в пробе, 
мг сухой массы 


Рис. 9.20. Б. Совокупные ответы личинок веснянок пятого возраста в разные 
сезоны, представленные как зависимость среднего числа хищников от общей 
биомассы личинок хирономид и веснянок в пробе площадью 0,0625 м 2 , взятой, 
на дне ручья (л=40). (По Тотѵпзепа, НіЫге^, 1980; НіМгеѵ, Тотѵпзепгі, 1980.) 

ких ситуациях. Было показано, что оптимальное время пребы¬ 
вания в кормовом пятне должно определяться исходя из скоро¬ 
сти получения энергии хищником в тот момент, когда он поки¬ 
дает пятно («пороговая ценность» пятна). Чарнов назвал этот 
результат «теорема о пороговой ценности». Предложенные мо- 
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Рис. 9.21. Теорема о пороговой ценности. А. Когда хищник попадает в кормо¬ 
вое пятно, скорость получения им энергии вначале высока (особенно в вы¬ 
сокопродуктивных пятнах или там. где высока эффективность добывания пи¬ 
щи хищником), но со временем, по мере того как пятно истощается, эта ско¬ 
рость падает. Кривая совокупного получения энергии достигает асимптоты. 
Б. Выбор возможностей для хищника. Сплошная кривая представляет собой 
совокупную энергию, полученную в пятне средней продуктивности, а 
среднее время перемещения от одного пятна к другому. Скорость получения 
энергии (которая должна быть максимизирована) — это количество получен¬ 
ной энергии, отнесенное к общему времени, т. е. наклон отрезка, проведенного 
из начала координат до пересечения с кривой. Как кратковременное (наклон = 
=Е кр /(/*-[-5кр), так и длительное [наклон=Е дл (^+5дл)Д пребывания хищника 
в кормовом пятне приводят к более низкой скорости получения энергии (меиь- 
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дели были выражены в математической форме, ио их наиболее 
важные особенности графически показаны на рис. 9.21. 

Основное положение модели заключается в том, что питаю¬ 
щийся оптимально хищник должен в течение периода добыва¬ 
ния пищи максимизировать общую скорость получения энергии. 
При этом хищник будет максимизировать среднюю скорость 
получения энергии в целом за период питания. На самом деле 
получаемая энергия поступает неравномерно, потому что пища 
распределена отдельными пятнами и вследствие этого хищник 
будет периодически перемещаться от пятна к пятну; во время 
перемещения он не получает энергию. Но как только он ока¬ 
жется в кормовом пятне, он будет получать энергию в соответ¬ 
ствии с зависимостью, изображенной кривыми на рис. 9.21, А. 
Вначале скорость получения энергии высока, но со временем,, 
по мере истощения ресурса, скорость ее постепенно снижается. 
Конечно, скорость зависит от исходного количества ресурса в 
пятне (т. е. его продуктивности или выгодности) и от эффектив¬ 
ности поведения и мотивации хищника (рис. 9.21, А). 

Рассматриваемую проблему можно сформулировать следую¬ 
щим образом: в какой момент хищник должен покинуть кормо¬ 
вое пятно? Если бы он покидал все пятна сразу, после того как 
попадал в них, то большую часть своего времени он тратил бы 
на перемещения между кормовьши пятнами и общая скорость 
добывания пищи была бы низкой. Следовательно, оптимальным 
должно быть некоторое промежуточное значение времени пре¬ 
бывания в пятне. Кроме того, по-видимому, ясно, что оптималь¬ 
ное время пребывания должно быть больше для более выгодных 
пятен и оно должно зависеть от выгодности среды в целом. 

В качестве примера рассмотрим консумента на рис. 9.21, В. 
Он питается в среде, где пища распределена неравномерно и 
отдельные кормовые пятна имеют большую пищевую ценность, 
чем другие. Среднее время перехода от пятна к пятну равно іі. 
Этот промежуток, следовательно, является тем временем, через 
которое консумент может в среднем обнаружить очередное кор¬ 
мовое пятно, после того как он покинул предыдущие. Предста¬ 
вим, что консумент на рис. 9.21, В, добрался до некоторого 
среднего для данных условий кормового пятна, и, следователь¬ 
но, питается в соответстви со средней кривой выедания. Для 


ше наклон), чем промежуточная продолжительность (5 0 пт), которой соответ¬ 
ствует линия, касательная к кривой. Поэтому 5 0 п Т — это оптимальное время 
пребывания в пятне, обеспечивающее максимальную скорость получения энер¬ 
гии. Хищник должен покидать все пятна при одной и той же скорости получе¬ 
ния энергии (наклон линии ОР). В. Малопродуктивные кормовые пятна будут 
оставлены хищником через более короткое время, чем высокопродуктивные. 
Г. Хищник будет покидать пятна тем быстрее, чем меньше время перехода 
от одного пятна к другому. Д. Хищник будет быстрее покидать пятна при бо¬ 
лее высоком среднем уровне продуктивности среды, чем при более низком. 


30* 
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тѳго чтобы добывать пищу оптимально, консумент должен мак¬ 
симизировать свою скорость получения энергии не только за 
период пребывания в кормовом пятне, а за весь период с мо¬ 
мента ухода из последнего пятна (т. е. для периода і ( + 5 , где 
5 — время пребывания в пятне). 

Если консумент быстро покинет кормовое пятно, то этот 
период будет коротким (/* + 5 кр . на рис. 9.21,5). Но при этом 
он соответственно получит мало энергии (5 КР .). Скорость полу¬ 
чения энергии (за весь период ^ + 5) будет задана наклоном 
отрезка 05 [т. е. 5 К р./(^+5 К р.)]. Вместе с тем если консумент 
задержится в пятне надолго (5 ДЛ .), то он получит гораздо боль¬ 
ше энергии (5 ДЛ .); но в целом скорость получения (наклон от¬ 
резка ОЬ) изменится мало. Для того чтобы максимизировать 
скорость получения энергии за период іі+8, необходимо добить¬ 
ся максимального значения наклона отрезка, соединяющего 
точку О с кривой потребления. Это достигается просто проведе¬ 
нием касательной к кривой (линия ОР на рис. 9.21, Б). Прове¬ 
сти прямую из точки О еще круче и так, чтобы она пересекала 
кривую, невозможно, и поэтому время пребывания, полученное 
с помощью касательной, является оптимальным (5 0ПТ ). 

Таким образом, оптимальным решением для консумента на 
рис. 9.21, Б будет уход из данного пятна в тот момент, когда 
скорость потребления пищи равна (определена с помощью ка¬ 
сательной) наклону отрезка ОР, т. е. он должен покинуть 
кормовое пятно в точке Р. В действительности Чарнов, Паркер 
и Стюарт обнаружили, что консумент с оптимальным поведе¬ 
нием должен покидать все кормовые пятна независимо от их 
выгодности при одной и той же скорости потребления пищи 
(т. е. при постоянной «пороговой ценности»). Такая скорость 
потребления задается наклоном касательной к средней кривой 
потребления (как на рис. 9.21, Б), и, таким образом, эта величи¬ 
на будет максимальной средней скоростью в целом для данных 
условий. 

Рассмотренная модель, следовательно, подтверждает поло¬ 
жение о том, что оптимальное время пребывания должно быть 
больше в более продуктивных пятнах (рис. 9.21,5). Кроме того, 
для наименее продуктивных пятен (где скорость потребления 
никогда не достигает величины наклона отрезка ОР) время 
пребывания должно равняться нулю. Из модели также следует, 
что все пятна должны использоваться до такой степени, что 
конечная скорость потребления в каждом из них будет одина¬ 
ковой (т. е. «пороговая ценность» каждого пятна будет одной и 
той же); время пребывания в пятне должно быть более продол¬ 
жительным в условиях, когда переход от одного пятна к дру¬ 
гому занимает больше времени (рис. 9.21, Г) ; время пребыва¬ 
ния в кормовом пятне должно быть больше в среде, которая в 
целом менее продуктивна (рис. 9,21, Д). 
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9.11.2. Экспериментальная проверка теоремы 
о пороговой ценности 

Эксперименты Коуи на большой синице. — Эксперименты Хаб¬ 
барда и Кука на Ѵепіигіа. 

Существует ряд примеров, которые вселяют уверенность в 
то, что теорема о пороговой ценности не бесполезна. Коуи 
(Сои г іе, 1977), например, экспериментально проверил одно из 
следствий модели, которое иллюстрирует рис. 9.21, Г: консумент 
должен проводить в кормовом пятне тем большее время, чем 
продолжительнее переходы из пятна в пятно. В большой волье¬ 
ре, расположенной в помещении, экспериментатор изучал пове¬ 
дение больших синиц: он приучил птиц добывать мелкие кусоч¬ 
ки мучных червей, спрятанные в пластиковые чашки с опилка¬ 
ми— чашки играли роль «пятен». Во всех случаях все пятна 
содержали одно и то же число жертв; время перехода меняли, 
покрывая чашки картонными крышками разной прочности, что 
требовало разного времени для того, чтобы их вскрыть. Пти¬ 
цы добывали корм поодиночке; Коуи использовал всего шесть 
синиц, изучая каждую из них при двух условиях. В одном из 
вариантов опыта время перехода (прочность крышек) было 
всегда выше, чем в другом. 

Для каждой птицы в каждом варианте условий опыта (всего 
12) Коуи измерял среднее время перехода и кумулятивную кри¬ 
вую потребления пищи в пятне. Затем на основе теоремы о по¬ 
роговой ценности он пытался предсказать оптимальное время 
пребывания в условиях с разным временем перехода и сравни¬ 
вал эти прогнозы со значениями времени пребывания, наблю¬ 
даемыми в опыте. Судя по рис. 9.22, соответствие было довольно 
близким. Оно стало еще более близким, когда автор учел то 
обстоятельство, что при переходе из одного пятна в другое пти¬ 
цы теряли энергию. 

Прогнозы теоремы о пороговой ценности пытались проверить 
экспериментально на паразитоидах Ѵепіигіа сапезсепз 
(сем. ІсЬпеишопісІае), которые нападают на мельничную огнев¬ 
ку ЕрНезііа саиіеііа (НиЬЬагб, Соок, 1978). Особи Ѵепіигіа 
разыскивали корм на площадке со скоплениями жертв, спря¬ 
танных в пластиковые чашки и покрытых пшеничными отрубя¬ 
ми; в каждой чашке находилось различное число жертв. Хаб¬ 
бард и Кук провели ряд наблюдений^ которые в общих чертах 
согласуются с теоремой о пороговой ценности; результаты 
одного" из них приведены на рис. 9.23. Как видно из этого рисун¬ 
ка, частота контактов паразитоида с незаражешдами хозяевами 
к концу эксперимента (пороговая ценность) в пятнах с различ¬ 
ной начальной плотностью хозяев была очень близкой. Напро¬ 
тив, начальная частота контактов, как и ожидалось, в более 
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А б в 



Рис. 9.22. А. Экспериментальное «дерево» с тремя кормовыми пятнами для 
больших синиц. Б. Теоретическая зависимость оптимального времени пребыва¬ 
ния в пятне от времени перехода между пятнами (штриховая линия) и наблю¬ 
давшиеся средние значения (±стаидартная ошибка) для шести птиц, каждая 
из которых испытывалась при двух условиях среды. В. Те же эксперименталь¬ 
ные данные и теоретическая кривая, при построении которой учтены затраты 
энергии на перемещения между пятнами. (Из КгеЬз, 1978, по Со\ѵіе, 1977.) 

выгодных пятнах была выше. Очевидно, Ѵепіигіа использует 
скопления хозяев до тех пор, пока они не станут одинаково вы¬ 
годными. 


9.11.3. Механистические объяснения «поведения, 
связанного с пороговой ценностью» 

Механистическая модель Олласона для большой синицы.— 
Механистическая модель Вааге для Ѵепіигіа. 

Наиболее полные обзоры работ по проверке теоремы о по¬ 
роговой ценности сделаны Таунсендом и Хьюджесом (Тоишзепсі, 
Нидез, 1981), а также Кребсом и Мак-Клири (КгеЬз, МсСІеегу, 
1984). В обзорах содержатся обнадеживающие результаты, но 
полного соответствия между теорией и экспериментом нет. 
Основная причина несоответствия заключается в том, что в от¬ 
личие от создателей моделей животные не всеведущи. Они мо¬ 
гут тратить время на изучение и опробование среды обитания 
и заниматься не только добыванием пищи (например, следить,, 
не приближается ли хищник). И все же их поведение часто 
очень точно соответствует предполагаемой стратегии. Олласон 
(ОНазоп, 1980) разработал механистическую модель для объ¬ 
яснения поведения больших синиц в опытах Коуи, а Вааге 
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(\Ѵаа^е, 1979) — для пищево¬ 
го поведения Ѵепіигіа. 

В модели Олласона учтена 
память. Предполагается, что 
у животного сохраняется «па¬ 
мять о предыдущей пище», ко¬ 
торую Олласон уподобляет 
заполненной водой ванне без 
затычки. Каждый раз, когда 
животное поедат пищу, память 
пополняется. Но память также 
постоянно «утекает». Скорость 
пополнения зависит от эффек¬ 
тивности добывания пищи жи¬ 
вотным и продуктивности дан¬ 
ного кормового участка. 

Скорость расхода зависит от 
способности животного к за¬ 
поминанию и от объема памя¬ 
ти. Например, память быстро 
утекает в том случае, когда ее 
объем велик (высокий уровень 
воды) или невелика способ¬ 
ность к запоминанию (высокая, узкая ванна). В модели Олла¬ 
сона предполагается, что-животное должно оставаться в кормо¬ 
вом пятне, до тех пор пока память не перестает возрастать, 
т. е. животное должно покинуть пятно тогда, когда скорость 
пополнения памяти станет меньше, чем скорость ее убыли. 

Животное, которое добывает пищу в соответствии с моделью 
Олласона, ведет себя примерно так же, как предсказывает тео¬ 
рема о пороговой ценности. Это показано для синиц из опытов 
Коуи на рис. 9.24 (Олласон считает, что расхождение можно 
объяснить с учетом точности экспериментальной методики Ко¬ 
уи). Как подчеркивает сам Олласон, этот пример показывает, 
что, для того чтобы добывать пищу в неоднородной среде спосо¬ 
бом, примерно соответствующим оптимальному, животное не 
обязательно должно быть всеведущим, оно не обязательно дол¬ 
жно брать пробы и выполнять расчеты, чтобы найти максимум 
функции многих переменных. Животное должно лишь запоми¬ 
нать и покидать каждое пятно, если оно не добывает в нем 
пищу так быстро, как запоминает. 

Модель Вааге (ХѴаа^е, 1979) для Ѵепіигіа в значительной 
мере опирается на данные автора и наблюдения других иссле¬ 
дователей поведения паразитоидов. Личинка-хозяин выделяет 
при контакте химическое вещество, вызывающее резкий (ІКоб- 
разный) поворот Ѵепіигіа при потере контакта (т. е. когда хищ¬ 
ник достигает края пятна). При увеличении концентрации хими- 



Число хозяев на 1 пятно 

Рис. 9.23. Конечная частота контак¬ 
тов Ѵепіигіа сапезсепз со своими хо¬ 
зяевами в пятнах с различной плот¬ 
ностью хозяев (заштрихованная 
часть) и начальная частота в тех же 
пятнах (иезаштрихованная часть). 
(По НиЬЬагф Соок, 1978.) 
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ческого вещества (т. е. при увели¬ 
чении плотности популяции хозяев) 
этот эффект усиливается. Однако 
Ѵепіигіа постепенно привыкает к 
этому веществу и со временем бу¬ 
дет покидать пятна (нет ВІ-образно- 
го поворота), несмотря на то что 
контакт потерян. Вместе с тем ус¬ 
пешная откладка яиц в пятне на 
время снимает эффект привыкания. 
Частая откладка яиц будет, таким 
образом, удлинять время пребыва¬ 
ния в пятне. Кроме того, возможно, 
что низкая скорость откладывания 
яиц в течение нескольких дней по¬ 
высит чувствительность паразитои- 
да к стимулам, связанным с пят¬ 
ном, увеличивая тем самым среднее 
время пребывания в условиях низкой 
продуктивности. Вааге считает, чт» 
взятые вместе эти поведенческие 
реакции могут помочь объяснить 
наблюдаемую картину пищедобывательного поведения парази- 
тоидов. 

Таким образом, как для большой синицы, так и для Ѵепіигіа 
модели оптимального добывания пищи и механистические моде¬ 
ли можно считать сходными и дополняющими друг друга при 
исследовании того, как формируется наблюдаемое пищедобыва- 
тельное поведение хищника и почему естественный отбор бла¬ 
гоприятствовал такому поведению. Кроме того, они позволяют 
надеяться, что в скором времени нам удастся понять стратегию 
использования кормовых пятен хищниками. 



Рис. 9.24. Данные Сотѵіе (1977) 
по большой синице (см. рис. 
9.22) в сравнении с прогнозом 
механистической модели памя¬ 
ти. (ОІІазоп, 1980.) 



Глава 10 


Динамика популяций хищника и жертвы 


10.1. Введение: примеры динамики численности 
и необходимость их объяснения 

В этой главе мы рассмотрим влияние хищничества на дина¬ 
мику популяций хищника и его жертвы; даже ограниченный об¬ 
зор данных выявляет разнообразный характер динамики, в ко¬ 
торых нам хотелось бы разобраться. Существуют бесспорные 
случаи, когда хищничество оказывает значительное повреждаю¬ 
щее воздействие на жертву. Например, божья коровка родолия 
(Косіоііа сагйіпаііз) стала известна благодаря тому, что факти¬ 
чески уничтожила австралийского желобчатого червеца ( Ісегуа 
ригсказі), вредителя, представлявшего серьезную угрозу цитру¬ 
соводству в Калифорнии в конце восьмидесятых годов прошлого 
века фе ВасЬ, 1964). Вместе с тем мы располагаем данными, 
что во многих случаях хищники не оказывают заметного влия¬ 
ния на динамику численности своих жертв. Так, например, для 
того чтобы контролировать обилие разросшегося утесника обык¬ 
новенного ( ІЛех еигораеиз), в Новую Зеландию был интродуци- 
рован долгоносик Аріоп иіісіз, который стал там одним из наи¬ 
более многочисленных насекомых. Но даже несмотря на то, что 
каждый год жуки поедали до 95% семян утесника, они не по¬ 
влияли сколько-нибудь заметно на численность этого растения 
(МШег, 1970). 

Немало примеров свидетельствует о том, что численность 
хищника поддерживается на довольно постоянном уровне, 
несмотря на колебания численности его жертвы {обыкновенная 
неясыть и мелкие млекопитающие на рис. 10.1, Л); однако 
бывает и так, что численность популяции плотоядных или ра¬ 
стительноядных изменяется вслед за изменениями численности 
жертв, хотя плотность популяции самой жертвы колеблется под 
влиянием других факторов (личинки киноварной моли и кре¬ 
стовника на рис. 10.1, Б). В некоторых ситуациях популяции 
хищника и жертвы, вероятно, связаны друг с другом через со¬ 
пряженные колебания своих численностей (рис. 10.1, В). И, 
наконец, существует много примеров, когда численность попу¬ 
ляций хищника и жертвы колеблется скорее всего независимо 
друг от друга. 

Ясно, что главная задача экологов состоит в том, чтобы 
понять закономерности изменений численности популяций в 
системе хищник — жертва и объяснить различия между типами 
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динамики. Столь же очевидно и то, что изучая хищника и жерт¬ 
ву изолированно, мы имеем ограниченные возможности разоб¬ 
раться в закономерностях колебаний их численности. И хищник, 
и его жертва существуют как части многовидовых систем, в ко¬ 
торых все виды подвержены влиянию условий среды. К этим 
более сложным проблемам мы вернемся в гл. 15, однако как и 
всегда в науке при изучении любого сложного процесса целе¬ 
сообразно и поучительно выявить все то, что мы можем узнать, 
пренебрегая сложностью и сосредоточившись только на взаимо¬ 
действиях между умозрительно изолированными компонента¬ 
ми— в данном случае, популяциями хищника и жертвы. Итак, 
в этой главе мы будем иметь дело с последствиями взаимодей¬ 
ствий в системе хищник—жертва для динамики исследуемых 
популяций. 

В первую очередь наш подход будет основан на использова¬ 
нии простых моделей, которые помогают выявить эффекты, 
возникающие благодаря различным компонентам взаимодейст¬ 
вий. Затем в каждом случае мы рассмотрим данные полевых 
наблюдений, чтобы определить, насколько эти данные подтвер¬ 
ждают или отвергают выводы, полученные с помощью моделей. 
На самом деле простые модели приносят наибольшую пользу 
в тех случаях, когда их предсказания не согласуются с полевы¬ 
ми данными — это справедливо до тех пор, пока мы нс выявили 
причину несоответствия. Подтверждение предсказаний модели 
означает остановку в исследовании; опровержение с последую¬ 
щим объяснением означает движение вперед. 

В заключительном разделе главы (10.8) мы перейдем от об¬ 
щего анализа динамики системы хищник—жертва к специаль¬ 
ным проблемам, связанным с деятельностью человека, в ходе 
которой он сам выступает в роли хищника по отношению к 
выбранной им для использования популяции. Мы рассмотрим 
проблемы, связанные со сбором урожая, или изъятием живот¬ 
ных из природных популяций. 

10.2. Основные модели динамики 
в системах хищник — жертва 
и растение — растительноядное животное: 
тенденция к появлению циклических колебаний 

Попытки анализа причин, определяющих динамику систем 
хищник—жертва, привели к появлению двух групп математи¬ 
ческих моделей. В моделях одной из этих групп, созданных на 
основе работ Николсона и Бейли (НісЬоІзоп, Ваііеу, 1935) для 
моделирования взаимодействий между хозяином и паразитои- 
дом с дискретным размножением, применяются конечно-разно¬ 
стные уравнения. Эти модели подвергались сравнительно стро- 
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гой математической обработке; они рассматриваются в обзорах 
Хасселя (Наззеіі, 1978) и Бигона и Мортимера (Ве^оп, Могіі- 
тег, 1981). Во второй группе, которую мы также рассмотрим 
здесь, используются дифференциальные уравнения и делается 
упор на простые графические модели (вслед за Козеп 2 \ѵеі^, 
МасАгІЬиг, 1963). 


10.2.1. Модель Лотки—Вольтерры 

Уравнения Лотки—Вольтерры для жертвы, и для хищни¬ 
ка. — При изучении свойств модели полезно провести изокли¬ 
ны .— Модель дает бесконечные, нейтрально устойчивые колеба¬ 
ния численности, которые обусловлены присущей популяциям 
хищник—жертва тенденцией к сопряженным осцилляциям. 

Простейшая модель, основанная на дифференциальных урав¬ 
нениях, названа (как и модель межвидовой конкуренции) по 
имени ее создателей, исследователей Лотки и Вольтерры (Ьоіка, 
1925; Ѵоііегга, 1926). Эта модель крайне упрощена, но она по¬ 
лезна в качестве отправной точки. Модель состоит из двух ком¬ 
понентов: С — численность популяции консумента( = хищник) 
и N — численность или биомасса популяции жертвы или расте¬ 
ний. 

Для начала можно предположить, что в отсутствие консу- 
ментов популяция жертвы будет расти экспоненциально: 


Но жертвы уничтожаются хищниками со скоростью, которая 
определяется частотой встреч хищника с жертвой, а частота 
встреч возрастает по мере увеличения численностей хищника (С) 
и жертвы (И). Однако точное число встреченных и успешно 
съеденных жертв будет зависеть от эффективности, с которой 
хищник находит и ловит жертву, т. е. от а '— «эффективности 
поиска» или «частоты нападений» (гл. 9). Таким образом, ча¬ 
стота «успешных» встреч хищника с жертвой и, следовательно, 
скорость поедания жертвы будет равна а'-С-И и, в целом: 

а'-С-ІѴ. (10.1) 

6 і 


В отсутствие пищи отдельные особи хищника теряют в весе, 
голодают и гибнут (гл. 8). Предположим, что в рассматривае¬ 
мой модели численность популяции хищника в отсутствие пищи 
вследствие голодания будет уменьшаться экспоненциально: 

ас 
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где <7 — смертность. Гибель компенсируется рождением новых 
особей со скоростью, которая, как полагают в этой модели, 
зависит только от двух обстоятельств: 1) скорости потребления 
пищи, а/'С-Ы и 2) эффективности, /, с которой эта пища пере¬ 
ходит в потомство хищника. Таким образом, рождаемость хищ¬ 
ника равна /-а'-С-іѴ и, в целом: 

~ = }-а-С'-Ы—д-С. (10.2) 


Уравнения 10.1 и 10.2 и составляют модель Лотки—Вольтерры. 

Свойства этой модели можно исследовать, построив изокли¬ 
ны-линии, соответствующие постоянной численности популя¬ 
ции; с помощью таких изоклин определяют поведение взаимо¬ 
действующих популяций хищник—жертва. В случае с популя¬ 
цией жертвы (уравнение 10.1) 


при ■—— — 0, 

г-Ы = а' -С -)Ѵ 

аг 


ИЛИ 

С=—. 


а’ 

Таким образом, поскольку 

г и а' константы, изоклиной 


жертвы будет линия, для которой величина С является посто¬ 
янной (рис. 10.2, А). 

Точно так же для хищников (уравнение 10.2): 
при -^-=0, ]-а! -С .УѴ = <7 -С 


или 



т. е. изоклиной для хищника будет линия, вдоль которой N 
постоянна (рис. 10.2, 5). 

Поместив обе изоклины на одном рисунке (рис. 10.2, В), 
получим картину взаимодействия популяций: их численность 
претерпевает неограниченные сопряженные колебания. Когда 
велико число жертв, численность хищников увеличивается, что 


Рис. 10.1. Различные типы динамики численности в системе хищник—жертва. 
А. Численность обыкновенной неясыти (Зігіх аіисо), несмотря на колебания 
численности ее жертв — мелких млекопитающих, — поддерживается на по¬ 
стоянном уровне (ЗоиІЬегп 1970). Б. Численность гусениц киноварной моли 
Туг іа іасоЬаеае в данный год в одном из районов Восточной Англии опреде¬ 
ляется в основном плотностью цветущих растений крестовника в предшествую¬ 
щем году, но колебания численности растений связаны преимущественно с из¬ 
менениями условий их прорастания. Численность насекомых ограничена нали¬ 
чием пищи, но численность растений не ограничена растительноядными 
животными. (Из Сга\ѵ1еу, 1983, по Эетрзіег, ЬакЬапі, 1979). В. Связь колеба¬ 
ний численности американского зайца-беляка (Ьериз атегісапиз) и канадской 
рыси (Ьупх сапайепзіз) по данным о числе шкур, сданных в Компанию Гуд¬ 
зонова залива (Масідіііск, 1937). 
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Рис. 10.2. Модель Лотки—Вольтерры для системы хищник—жертва. А. Изо¬ 
клина для популяции жертвы. При низкой плотности хищника (С) численность 
жертвы (М) возрастает, а при более высокой — снижается. Б. Изоклина для 
популяции хищника. При высокой плотности жертвы численность популяции 
хищника растет, а при низкой — снижается. В. При объединении изоклин в си¬ 
стеме хищник—жертва возникают неограниченные взаимосвязанные колеба¬ 
ния численности, подобные тем, которые показаны на рис. Г. Однако, как 
видно на рис. Д, для этих колебаний характерна нейтральная стабильность: 
■в отсутствие нарушений они продолжаются неограниченно долго, но после 
каждого нарушения, приводящего к новому уровню численности, начинается 
новая серия нейтрально стабильных циклов. 

приводит к повышению пресса хищников на популяцию жертвы 
« тем самым к снижению ее численности. Это снижение в свою 
очередь ведет к ограничению хищников в пище и падению их 
численности, которое вызывает ослабление пресса хищников и 
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увеличение численности жертвы, что снова приводит к росту 
популяции хищника и т. д. (рис. 10.2, Г). 

Картину, полученную на модели, не следует, однако, воспри¬ 
нимать слишком серьезно. Для нее характерна «нейтральная 
стабильность», которая означает, что популяции неограниченно 
долго совершают один и тот же цикл колебаний до тех пор, по¬ 
ка какое-либо внешнее воздействие не изменит их численность, 
после чего популяции совершают новые циклы неограниченных 
колебаний (рис. 10.2, Д). На самом деле среда, конечно, посто¬ 
янно меняется и численность популяций будет постоянно 
«смещаться на новый уровень». Следовательно, популяция, кото¬ 
рая ведет себя в соответствии с моделью Лотки—Вольтерры, 
будет испытывать неустойчивые колебания. Как только популя¬ 
ция вступит в очередной цикл, она будет переведена в новый 
режим. Чтобы циклы колебаний, которые совершает популяция, 
были регулярными и распознаваемыми, они должны быть ста¬ 
бильными: если внешнее воздействие изменяет уровень числен¬ 
ности популяций, то они должны стремиться вернуться к перво¬ 
начальному циклу. Такие циклы, в отличие от нейтрально устой¬ 
чивых колебаний в модели Лотки—Вольтерры, принято 
называть устойчивыми предельными циклами. 

Модель Лотки—Вольтерры тем не менее полезна в том от¬ 
ношении, что позволяет показать основную тенденцию в отно¬ 
шениях хищник—жертва, которая выражается в возникновении 
колебаний численности в популяции жертвы, сопровождающих¬ 
ся колебаниями численности в популяции хищника (т. е. в воз¬ 
никновении сопряженных колебаний). Основным механизмом 
таких колебаний является запаздывание по времени, свойствен¬ 
ное последовательности состояния от высокой численности 
жертв к высокой численности хищников, затем к низкой числен¬ 
ности жертв и низкой численности хищников, к высокой числен¬ 
ности жертв и т. д. (табл. 10.1). 


10.2.2. Логистическое уравнение с запаздыванием по времени 

Логистическое уравнение с запаздыванием по времени можно 
применить при изучении взаимодействий хищник — жертва. 
Устойчивые предельные циклы в соответствии с логистическим 
уравнением. 

Существование запаздывания по времени дает возможность- 
применить другой способ моделирования простой системы от¬ 
ношений хищник—жертва. Этот способ основан на логистиче¬ 
ском уравнении (разд. 6.9): 


ас 

а/ 


— г С 


• к —С 
к 
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Таблица 10.1. Принципиальное сходство динамики численности, полученной 
«а модели Лотки—Вольтерры (и вообще на моделях типа хищник—жерт¬ 
ва), с одной стороны, и иа логистической модели с запаздыванием по време¬ 
ни— с другой. В обоих случаях существует четырехфазиый цикл с максиму¬ 
мами (и минимумами) численности хищника, следующими за максимумами 
■(и минимумами) численности жертвы 


Модель Лотки — Вольтерры 
и вообще модели типа хищник — 
жертва 

Логистическая модель с запаздыванием по времени 

•время 

численность 

хищника 

численность 

жертвы 

время 

численность 

хищника 

удельная 
скорость ро¬ 
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ции хищника 
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Скорость роста популяции хищника в этом уравнении за¬ 
висит от начальной численности (С) и удельной скорости роста, 
Г-(К — С)/1 С, где К — предельная плотность насыщения популя¬ 
ции хищника. Относительная скорость в свою очередь зависит 
от степени недоиспользования среды (К—С), которую в случае 
с популяцией хищника можно рассматривать как степень пре¬ 
вышения потребностей хищника доступностью жертвы. Однако 
доступность жертвы и, следовательно, относительная скорость 
роста популяции хищника часто отражают плотность популяции 
хищника в некоторый предшествующий период времени (разд. 
6.8.4). Другими словами, в реакции популяции хищника на 
собственную плотность может существовать запаздывание по 
времени: 


йС 
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Если это запаздывание невелико или хищник размножается 
слишком медленно (т. е. величина г мала), то динамика такой 
популяции не будет заметно отличаться от описываемой про¬ 
стым логистическим уравнением (см. Мау, 1981а). Но при уме¬ 
ренных или высоких значениях времени запаздывания и скоро¬ 
сти размножения популяция совершает колебания с устойчи¬ 
выми предельными циклами. Кроме того, если эти устойчивые 
предельные циклы возникают согласно логистическому уравне¬ 
нию с запаздыванием во времени, то их продолжительность 
(или «период») примерно в четыре раза превышает продолжи- 
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тельность времени запаздывания (Мау, 1981а). Принципиаль¬ 
ное сходство логистической модели с запаздыванием во времени 
и модели .Лотки—Вольтерры типа хищник—жертва можно 
видеть в табл.. 10.1. 


10.2.3. Зависимость от плотности с запаздыванием 

Регулирующие воздействия хищников часто трудно продемон¬ 
стрировать. 

Для того чтобы охарактеризовать запаздывающее по време¬ 
ни регулирующее влияние, которое хищник оказывает н^ тесно 
связанную с ним популяцию жертвы, Варли (Ѵагіеу, 1947) ввел 
понятие «зависимость от плотности с запаздыванием». Однако 
по сравнению с другими регулирующими эффектами этот эф¬ 
фект продемонстрировать довольно трудно. 

На рис. 10.3, А (Наззеіі, 1985) приведены взаимосвязанные 
колебания, полученные на конкретной, модели типа хищник— 
жертва (точнее паразитоид—хозяин). Эта модель популяции 
более устойчива по сравнению с моделями, рассмотренными в 
предыдущих разделах. Устойчивость выражается в том, что ко¬ 
лебания являются затухающими, но более подробные сведения, 
касающиеся модели, нас интересовать не будут. Важно то, что 
численность популяции жертвы, с запаздыванием зависящая от 
плотности, регулируется хищником. Однако, если мы нанесем на 
график значения к , смертности, вызванной хищником за время 
генерации, в зависимости от логарифма плотности жертв (рис. 

10.3, Б), то четкой связи не получим, несмотря на то, что вос¬ 
пользовались общепринятым способом представления зависи¬ 
мости от плотности (гл. 6). Но если те же самые точки мы 
соединим последовательно от поколения к поколению (рис. 

10 .3, В), то увидим, что они ложатся на спираль, закрученную 
против часовой стрелки. Эта спиралевидная связь и характери¬ 
зует зависимость от плотности с запаздыванием; из-за того, 
что колебания затухающие, спираль закруйена внутрь. 

В модели популяции, приведенной на рис. 10.3, не учтена 
изменчивость условий окружающей среды; в ней не учтены 
зависимые от плотности воздействия других хищников; в ней 
также не учтены неточности, связанные с ошибками при сборе 
проб. И тем не менее даже в этом случае для того, чтобы пока¬ 
зать регуляторное воздействие зависимого от плотности запаз¬ 
дывания, потребовалось последовательное соединение Точек. 
Поэтому не удивительно, что при выявлении роли хищников 
в регуляции численности природных популяций возникли труд¬ 
ности (Оешрзіег, 1983; Наззеіі, 1985); эти трудности станови¬ 
лись еще более значительными, если не удавалось проследить 
за одной и той же популяцией в течение продолжительного 
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Рис. 10.3. Зависимость от плотности с запаздыванием. А. Модель взаимодей¬ 
ствия паразитоид—хозяин, исследованная на протяжении 50 поколений (Наз- 
зеіі, 1985): несмотря на колебания численности, паразитоид оказывает инги¬ 
бирующее влияние на популяцию хозяина. Б. Значения к для смертности по¬ 
колений в зависимости от логарифма плотности хозяина, полученные на той 
же модели: отчетливой, зависимой от плотности связи не обнаружено. В. Точ¬ 
ки. с рис. Б соединены последовательно от поколения к поколению; соединяю¬ 
щая их линия закручена по спирали против часовой стрелки (Наззеіі, 1985). 
Г. Данные полевых наблюдений: значения к для выедания (в основном жу¬ 
ками) куколок зимней пяденицы ( Орегоркіега Ьгитаіа) в зависимости от ло¬ 
гарифма плотности. Несмотря иа выраженные запаздывания (спиральная за- 
кручеиность против часовой стрелки), ясно прослеживается зависимость от 
плотности (Ѵагіеу еі аі., 1973). 


времени (что позволило бы последовательно соединить отдель¬ 
ные точки). В некоторых случаях колебания численности зату¬ 
хают достаточно быстро для того, чтобы проявилась положи¬ 
тельная зависимая от плотности связь, несмотря на тенденцию 
к спиралевидной траектории (как, например, на рис. 10.3, Г). 
Но мы безусловно должны представлять возможность недооцен¬ 
ки регуляторных воздействий хищников хотя бы потому, что 
свойственные системе запаздывания по времени и изменчивость 
условий окружающей среды в сочетании друг с другом услож¬ 
няют картину зависимых от плотности взаимоотношений." 
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10.2.4. Циклические колебания в системе хищник — жертва — 
существуют ли они? 

Несмотря на тенденцию к возникновению циклических колеба¬ 
ний хищник — жертва, их не всегда можно обнаружить и не 
всегда следует «ожидать». — Сложные природные циклы «расте¬ 
ние — заяц — рысь—воротничковый рябчик или американская 
дикуша» подтверждают предсказания логистической модели с 
задержкой по времени как части более сложной модели. 

Присущее взаимодействие типа хищник—жертва свойство 
порождать взаимосвязанные колебания численности вызывало 
иногда в прошлом «надежды» на то, что такие же колебания 
будут обнаружены в реальных популяциях. Эти надежды, одна¬ 
ко, следует сразу же умерить по двум соображениям. Во-первых, 
существует много важных аспектов экологии хищника и жерт¬ 
вы, которые в разработанных моделях пока не учтены; однако, 
как мы увидим в следующих разделах, эти аспекты могут 
существенно изменить любые прогнозы. Во-вторых, даже если 
в популяции наблюдаются регулярные колебания численности, 
то это совсем не обязательно служит подтверждением модели 
Лотки—Вольтерры, логистической модели с запаздыванием или 
любой другой простой модели. Нели численность популяции 
растительноядного животного колеблется, то это может отра¬ 
жать ее взаимодействия с пищевыми объектами или с хищни¬ 
ками. И если численность популяции жертвы циклически меня¬ 
ется в силу присущих ей свойств, то численность хищников мо¬ 
жет повторять эти циклы, даже если само взаимодействие 
хищник—жертва их не вызывает. Таким образом, взаимодейст¬ 
вия типа хищник—жертва могут порождать регулярные коле¬ 
бания численности обеих взаимодействующих популяций и мо¬ 
гут усиливать такие колебания, если они существуют вследст¬ 
вие других причин; но выявление причины регулярных цикли¬ 
ческих колебаний в естественных условиях представляет собой, 
как правило, трудную задачу (см. разд. 15.4). 

В некоторых случаях можно получить взаимосвязанные ко¬ 
лебания численности в лабораторной системе хищник—жертва. 
Один из таких случаев показан на рис. 10.4 для системы пара- 
зитоид—хозяин, состоящей из фасолевого долгоносика, Сш/о- 
зоЬгисНиз сНіпепзіз и паразитоида Неіегозрііиз ргозорШз (на¬ 
ездник из сем. Вгасопібае) (ІШа, 1957). Еще более типичный 
-пример обсуждался в разд. 9.9 (рис. 9.18): хищные клещи в 
опытах Хаффейкера и их жертвы могли поддерживать взаимо¬ 
связанные колебания численности только в неоднородной среде. 
В однородных условиях, которые рассматриваются в простых 
моделях, обе популяции клещей быстро вымирают. Из этого 
следует, что даже в контролируемых лабораторных условиях 
необходимо учитывать многие стороны экологии хищника и 
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Рис. 10.4. Взаимосвязанные колебания численности в лабораторной системе 
хищник—жертва: СаІІозоЬгискиз скіпепзіз и паразитоид из браконид Неіего- 
зрііиз ргозорійіз. (По ІЛШа, 1957.) 

жертвы, для того чтобы понять механизм колебаний их числен¬ 
ности. 

Существует ряд примеров, полученных на природных попу¬ 
ляциях, в которых можно обнаружить регулярные колебания 
численности хищников и жертв. Они обсуждаются в разд. 15.4; 
здесь нам будет полезен всего один пример (см. КеШі, 1983). 
Колебания численности популяций зайца обсуждаются эколога¬ 
ми, начиная с двадцатых годов нашего века, а охотники обна¬ 
ружили их еще за 100 лет до того. Так например, американ¬ 
ский заяц-беляк (Ьериз атегісапиз) в бореальных лесах Север¬ 
ной Америки имеет «10-летний цикл численности» (хотя на са¬ 
мом деле его продолжительность варьирует от 8 до 11 лет; рис. 
10.1, В). Заяц-беляк преобладает среди растительноядных жи¬ 
вотных этого района; он питается кончиками побегов многочис¬ 
ленных кустарников и небольших деревьев. Колебаниям его чис¬ 
ленности соответствуют колебания численности ряда хищников, 
в том числе рыси (Ьупх сапайепзіз) . 10-летние циклы численно¬ 
сти характерны также и для некоторых других растительнояд¬ 
ных животных, а именно для воротничкового рябчика и амери¬ 
канской дикуши. В популяциях зайца нередко происходят 10— 
30-кратные изменения численности, а при благоприятных усло¬ 
виях могут наблюдаться и 100-кратные изменения. Эти колеба¬ 
ния производят особенно большое впечатление, когда происхо¬ 
дят практически одновременно на огромной территории от Аляс¬ 
ки до Ньюфаундленда. 

Снижение численности зайца-беляка сопровождается низкой 
рождаемостью, низкой выживаемостью молоди, потерей веса и 
низкой скоростью роста; все эти явления можно воспроизвести 
в эксперименте, ухудшая условия питания. Кроме того, прямые 
наблюдения действительно подтверждают снижение доступно- 
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сти корма в периоды максимальной численности зайца. Хотя, 
быть может, более важно то, что на сильное объедание расте¬ 
ния отвечают образованием побегов с высоким содержанием 
ядовитых веществ, что делает их несъедобными для зайцев. 
И особенно важно то, что растения остаются защищенными та¬ 
ким способом в течение 2—3 лет после сильного обгрызания. 
Это приводит к задержке между началом снижений численно¬ 
сти зайца и восстановлением его кормовых запасов, равной 
примерно 2,5 года. Два с половиной года — и есть то самое 
запаздывание во времени, составляющее четверть продолжи¬ 
тельности одного цикла, что в точности соответствует предска¬ 
заниям на простых моделях. Итак, существует, по-видимому, 
между популяцией зайца и популяциями растений взаимодей¬ 
ствие, снижающее численность зайцев и происходящее с запаз¬ 
дыванием по времени, что и обусловливает циклические коле¬ 
бания. 

Хищники же, скорее всего, следуют за колебаниями числен¬ 
ности зайца, а не вызывают их. Все же колебания, вероятно, 
выражены более отчетливо благодаря высокому отношению чис¬ 
ла хищников к числу жертв в период снижения численности 
зайца, а также благодаря их низкому отношению в период, 
следующий за минимумом численности зайцев, когда они, опе¬ 
режая хищника, восстанавливают свою численность (рис. 10.5). 
Кроме того, при высоком отношении численности рыси к числен¬ 
ности зайца хищник поедает большое количество боровой дичи, 
а при низком отношении—небольшое. Это, по-видимому, слу¬ 
жит причиной возникновения колебаний численности у этих 
второстепенных растительноядных животных (рис. 10.5). Таким 
образом, взаимодействие зайцы—растения вызывает колебания 
численности зайца, хищники повторяют колебания их численно¬ 
сти, а циклы численности у растительноядных птиц вызваны из¬ 
менениями пресса хищников. Очевидно, что простые модели 
полезны для понимания механизмов колебаний численности в 
природных условиях, но эти модели объясняют возникновение 
этих колебаний далеко не полностью. 

10.3. Эффекты самоограничения 

Циклические колебания численности в лаборатории. 

Чтобы получить более глубокое представление о цикличес¬ 
ких или любых других колебаниях численности в системах хищ¬ 
ник—жертва или растение—растительноядное животное, не¬ 
обходимо выйти за пределы простых моделей. Следует прини¬ 
мать во внимание и другие компоненты взаимодействия и 
изучать их влияние. Прежде всего, большинство взаимодействий 
типа хищник—жертва подвержены влиянию салюограничения 
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Рис. 10.5. Колебания относительных величин биомассы основных компонентов 
«10-летнего природного цикла» в провинции Альберта, Канада. Стрелками 
показаны главные причинные связи. (С изменениями нз КеіШ, 1983.) 


в одной или обеих популяциях, т. е. влиянию внутривидовой 
конкуренции или взаимной интерференции. Влияние этих про¬ 
цессов можно исследовать, учитывая их при построении изоклин 
в модели Лотки—Вольтерры. Вначале мы рассмотрим популя¬ 
цию хищника. 


10.3.1. Самоограничение в модели 

Изоклина для -популяции хищника с самоограничением.Изо¬ 
клина для популяции жертвы с самоограничением. — Самоогра¬ 
ничение обладает стабилизирующим эффектом , но это особенно 
заметно в отношении малоэффективных хищников, которые сла¬ 
бо влияют на численность жертвы. 

Вертикальная изоклина для хищника в модели Лотки— 
Вольтерры означает, что для поддержания любого количества 
хищников достаточно только постоянной численности жертвы 
(<?//• а ') (рис. 10.6, кривая А). Эту гипотезу сразу же можно 
усовершенствовать, предположив, что для поддержания более 
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Рис. 10.6. Кривыми от Л до Г показаны изоклины возрастающей сложности 
для хищника. А — изоклина по модели Лотки—Вольтерры. Б — для большего 
числа хищников требуется больше жертв. В — взаимная интерференция между 
хищниками ведет к прогрессирующему снижению скорости потребления пищи. 
Г — хищники ограничены ие количеством пищи, а другим фактором. 

многочисленной популяции хищника требуется большее число 
жертв (рис. 10.6, кривая Б). Кроме того, вполне вероятно, что 
при некотором значении плотности взаимная интерференция 
приведет к снижению скорости потребления пищи каждой осо¬ 
бью (см. гл. 9). Это в свою очередь повысит число жертв, необ¬ 
ходимых для поддержания данного числа хищников. Таким 
образом, по мере увеличения плотности популяции хищника 
будет также возрастать взаимная интерференция и потреб¬ 
ность в дополнительном числе жертв (рис. 10.6, кривая В). На¬ 
конец, не исключено, что при высокой плотности, даже если 
пища имеется в избытке, в большинстве случаев популяция 
хищника будет ограничена доступностью какого-нибудь другого 
ресурса: возможно, доступностью гнездовых участков или убе¬ 
жищ. Этим будет обусловлен верхний предел плотности попу¬ 
ляции хищника, не зависящий от плотности жертвы (рис. 10.6, 
кривая Г). 

В общем случае можно, по-видимому, считать, что для хищ¬ 
ников чаще всего будет подходить изоклина, имеющая вид кри¬ 
вой Г на рис. 10.6. Напомним, что изоклина —это линия, вдоль 
которой численность популяции хищников ни увеличивается, ни 
уменьшается. При сочетаниях численности хищника и жертвы, 
расположенных выше и левее изоклины, численность популя¬ 
ции хищника снижается, а при сочетаниях, расположенных ни¬ 
же и правее — растет. Для разных хищников положение 
изоклины в системе координат будет существенно различаться, 
будут различаться и значения плотности, при которых проявля¬ 
ются отдельные эффекты. 

Метод, позволяющий учитывать внутривидовую конкуренцию 
при построении изоклин, подробно описан в приложении 10.1, 
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Рис. 10.7. Изоклина популяции жертвы с самоограничением, объединенная с 
изоклинами популяции хищника при возрастающем уровне самоограничения: 
I, II и III. С* — равновесная численность хищников, а N* — равновесная чис¬ 
ленность жертвы. Сочетание I является наименее устойчивым (колебания наи¬ 
более выражены), при этом наблюдается самая высокая численность хищника 
и самая низкая численность жертвы: хищник сравнительно эффективно контро¬ 
лирует популяцию жертвы. Меньшая эффективность хищничества (II) ведет 
к снижению численности хищника, повышению численности жертвы и менее 
выраженным колебаниям. Сильное самоограничение хищников (III) может 
вовсе исключить колебания численности, при этом С* мало, а М* близко к Кы. 


Окончательный результат, показанный на рис. 10.7, можно, 
однако, понять не вникая в детали этого метода. При низкой 
плотности популяции жертвы внутривидовая конкуренция отсут¬ 
ствует и изоклина для жертвы выглядит так же, как в модели 
Лотки—Вольтерры. Но по мере того как плотность популяции 
и внутривидовая конкуренция увеличиваются, изоклина все 
больше опускается, пока при значении предельной плотности 
насыщения (/Сл г ) не пересечется с горизонтальной осью; други¬ 
ми словами, при плотности, равной Кк, популяция жертвы даже 
в отсутствие хищников может только лишь поддерживать свою 
численность. 

Возможные эффекты самоограничения в обеих взаимодейст¬ 
вующих популяциях можно получить, если включить изоклины 
с рис. 10.6 в рис. 10.7. В большинстве случаев колебания числен¬ 
ности все еще заметны, но их уже нельзя отнести к нейтральным 
устойчивым колебаниям. Теперь они имеют вид либо устойчи¬ 
вых предельных циклов, либо настолько затухают, что прибли¬ 
жаются к положению устойчивого равновесия. Следовательно, 
для взаимодействия типа хищник—жертва, в которых одна из 
двух или обе популяции испытывают существенное самоограни¬ 
чение, вероятнее всего будет характерна относительно устойчи- 





Гл. 10. Динамика популяций хищника и жертвы 


489 


вая динамика численности, т. е. такая, в которой колебания 
сравнительно невелики. 

В том случае, когда хищник добывает пищу неэффективно, 
т е. когда для поддержания небольшой популяции необходимо 
много жертв (кривая II на рис. 10.7), колебания быстро зату¬ 
хают, но равновесная численность жертв (N*) ненамного мень¬ 
ше, чем равновесная численность в отсутствие хищников (Кы). 
Напротив, когда эффективность охоты хищника выше (кривая 
/), Л ? * ниже, а равновесная плотность хищников, С*, выше, но 
при этом взаимодействие менее устойчиво (колебания выраже¬ 
ны сильнее). Кроме того, если популяция хищника испытывает 
очень сильное самоограничение, что может быть следствием 
взаимной интерференции, то устойчивость относительно высока 
и численность может вовсе не меняться (кривая III)-, только 
С* будет низкой, а И* окажется не намного ниже, чем Кы- 
Следовательно, для взаимодействий с самоограничением долж¬ 
но, очевидно, существовать резкое различие между устойчивой 
картиной динамики численности, когда плотность хищника низ¬ 
ка, а численность популяции жертвы зависит от нее слабо, и 
менее устойчивой картиной при более высокой плотности хищ¬ 
ника, когда численность популяции жертвы изменяется более 
резко. 


10.3.2. Примеры самоограничения 

Стабилизирующие эффекты самоограничения подтверждаются 
на примере арктических сусликов. — Подтверждает это и взаи¬ 
модействие «куропатки — вереск». 

Примеры, подтверждающие, что во взаимодействиях типа 
хищник—жертва самоограничение оказывает стабилизирующее 
воздействие, безусловно существуют. Так, в Арктике широко 
распространены две группы растительноядных грызунов: поле¬ 
вки (лемминги и собственно полевки) и арктические суслики; 
Полевки известны благодаря драматичным циклическим коле-- 
баниям численности (см. разд. 15.4.1), а численность популяций 
арктических сусликов из года в год остается удивительно посто¬ 
янной. Существенным моментом в данном случае является то, 
что арктические суслики, вследствие своего агрессивного тер¬ 
риториального поведения, направленного на защиту используе¬ 
мых для размножения и спячки нор, испытывают сильное само¬ 
ограничение. Именно с этим исследователи уверенно связыва¬ 
ют устойчивость их численности (Ваігіі, 1983). 

Примером, в котором можно найти более конкретное под¬ 
тверждение зависимости, приведенной на рис. 10.7, может слу¬ 
жить работа по шотландской куропатке (Са§ориз Іацориэ $со* 
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іісиз), питающейся вереском ( Саііипа ѵиідагіэ) на пустошах 
Шотландии (\Ѵа1зоп, Мо.зз, 1972; см. также Саи^Ыеу, Ьа\ѵ- 
іоп, 1981). Вереск составляет по меньшей мере 90% пищи ку¬ 
ропаток в течение большей части года и является преобладаю¬ 
щим (а иногда фактически единственным) высшим растением 
в местах их обитания. Куропатки — ярко выраженные террито¬ 
риальные птицы, и численность их популяции весной в период 
размножения определяется числом индивидуальных участков, 
занятых самцами в предыдущую осень. «Лишние» птицы вытес¬ 
няются с поросшей вереском территории и зимой погибают. 
Численность некоторых популяций куропатки весьма постоян¬ 
на, хотя в других случаях она может изменяться в три раза 
(Лепкіпз еі аі., 1967); но в соответствии с рис. 10.7 (кривые II 
и III) в местах их обитания на большом количестве вереска 
кормится относительно немного куропаток. На самом деле ку¬ 
ропатки съедают только около 2% общей годовой продукции 
вереска. Конечно, птицы могли бы потреблять большее количе¬ 
ство вереска, но, по-видимому, на них сказывается влияние вза¬ 
имной интерференции. 


10.4. Неоднородность, агрегация и частичные 
убежища 

Наличие частичных убежищ ведет к тому, что изоклины жертвы 
становятся вертикальными при ее низкой плотности.—А это 
приводит к низкой стабильной численности жертвы, когда хищ¬ 
ник эффективен в поисках жертвы. — Неоднородность среды, 
следовательно, оказывает стабилизирующий эффект, как это 
было показано ранее. 

Наиболее существенные ограничения в обсуждавшихся до 
сих пор моделях были, вероятно, связаны с допущением об од¬ 
нородности— однородности в среде и однородности самих орга¬ 
низмов. Теперь мы перейдем к рассмотрению моделей, в кото¬ 
рых это допущение соблюдается менее строго. 

Мы можем эго сделать в рамках модели Лотки—Вольтер- 
ры с учетом того, что различные типы неоднородности обуслов¬ 
ливают непропорционально пониженную скорость добывания 
пищи хищником при низких значениях плотности жертв. Это, в 
частности, имеет место при пятнистом размещении жертвы, на 
которое хищники отвечают также образованием агрегации, а 
некоторым жертвам в результате этого удается получить «ча¬ 
стичное убежище» (разд. 9.9). Кроме того, это можно наблю¬ 
дать в случаях, когда жертвы имеют настоящие- убежища, в 
которых часть из них спасается от хищников. В такой ситуации 
при низкой плотности жертвы скорость добывания пищи хищ- 
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Рис. 10.8. Изоклина жертвы, соответствующая ситуации, в которой скорость 
выедания при низкой плотности жертвы очень низка, что обусловлено либо 
совокупным ответом (и наличием частичного убежища), либо наличием дей¬ 
ствительного убежища, либо наличием несъедобного растительного материала. 
Если хищник охотится со сравнительно низкой эффективностью, то такому 
случаю соответствует изоклина II хищника и результат сходен с тем, который 
приведен иа рис. 10.7. Однако при сравнительно высокой эффективности охо- 
ты популяция хищника все еще может существовать при низкой плотности 
жертвы. К этому случаю подходит изоклина I хищника, при которой наблю¬ 
дается устойчивая динамика численности с уровнем плотности популяции 
жертвы гораздо ниже предельной плотности насыщения и относительно высо¬ 
кой плотностью популяции хищника. 


никами невелика, потому что часть жертв относительно или 
полностью защищена от выедания, «Неоднородность» в таком 
случае проявляется как изменчивая уязвимость жертв для 
хищников. 

В приложении 10.2 показан способ построения изоклины 
жертвы для таких условий. Окончательный результат приведен 
на рис. 10.8; при низких значениях плотности жертвы изоклина 
направлена вертикально или почти вертикально, свидетельст¬ 
вуя о том, что при низкой плотности численность жертвы мо¬ 
жет увеличиваться независимо от плотности популяции хищни¬ 
ка, так как жертвы в незначительной мере подвержены влиянию 
хищников. ... , Ѵ; 

Характер кривых динамики численности, получаемых при 
такой изоклине,^ зависит от того, в каком месте она пересека¬ 
ется с изоклиной хищника. Если пересечение происходит в пра¬ 
вой части изоклины жертвы (кривая II, рис. 10.8), то результат 
получится примерно таким же, который получался ранее 
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(рис. 10.7). Но если изоклины пересекутся в левой части (кри¬ 
вая /), на вертикальной ветви изоклины жертвы, то получится 
очень устойчивая картина динамики численности при величине 
А/* гораздо меньшей, чем Кк- До сих пор ни в одной из моделей 
такой результат получен не был. Такое пересечение изоклин 
получается в том случае, когда хищнику свойственна высока^ 
эффективность поиска по отношению к скорости размножений 
жертвы (при этом изоклины сдвигаются влево). 

В итоге, следовательно, мы видим, что такой тип неоднород-? 
ности оказывает стабилизирующее воздействие. Точнее, хищ¬ 
ник будет способен понизить численность популяции жертвы 
до устойчивого уровня, который гораздо ниже Ки, если он бу¬ 
дет сочетать агрегирующий ответ (повышающий устойчивость)! 
с" высокой эффективностью поиска (снижающей численность 
жертв). 

Такой вывод, очевидно, является повторением идеи, которая 
уже несколько раз возникала в предыдущих главах: неоднород¬ 
ность ведет к повышению устойчивости. Мы наблюдали это на 
примере популяций одного вида в гл. 6, когда состязательная 
конкуренция и асимметричная конкуренция вообще (неоднород¬ 
ность между победителями и побежденными) приводит к осо¬ 
бенно сильной регуляции; кроме того, мы сталкивались с этим 
в гл. 7, рассматривая межвидовую конкуренцию (виды сосуще¬ 
ствовали в неоднородной среде, тогда как в однородной они 
вытесняли друг друга). В рассматриваемом же случае важно 
представлять себе, что устойчивость обусловлена неоднородно¬ 
стью (т. е. различной уязвимостью для хищников) не только в 
тех случаях, когда она связана с агрегирующим ответом хищ¬ 
ника (ведущим к появлению частичного убежища). Устойчи¬ 
вость может также возникать в мозаичных условиях среды, 
предоставляющих жертве «убежище во времени» (разд. 9.9), а 
также там, где растения сохраняют резервный материал, кото¬ 
рый не может быть съеден из-за того, что находится у самой 
поверхности земли или под землей (разд. 8.2). Неоднородность 
может иметь место и тогда, когда у хищника наблюдается 
функциональный ответ типа 3 (см. следующий раздел), а также 
в том случае, если жертвы в пределах популяции неодинаковы 
по своей уязвимости для хищников, что может быть связано с 
генетическими различиями или с тем, что они входят в состав 
конкурентной иерархической системы (гл. 6). Итак, в целом 
есть все основания считать, что в самом широком смысле неод¬ 
нородность может, на первый взгляд, рассматриваться как 
важный стабилизирующий фактор во взаимодействиях типа 
хищник—жертва. Но какова ее роль в действительности? 
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10.4.1. Примеры агрегированности и неоднородности 

Теоретически агрегирующий ответ важен для успешного биоло¬ 
гического контроля, и это, по-видимом.у, подтверждается рабо¬ 
той на минирующей падубовой мушке, а также работой на 
кактусовой огневке. — В поисках регуляторных процессов попу¬ 
ляции необходимо исследовать как «во времени», так и «г в про¬ 
странстве». 

О стабилизирующем влиянии неоднородности уже говорили 
при описании эксперимента Хаффейкера на клещах (разд. 9.9). 
Важно также отметить, что в популяциях зайца-беляка, для 
которого характерны «циклы» (с. 476—477), никогда не наблюда¬ 
ются циклические колебания в условиях, представляющих собой 
мозаику из пригодных и непригодных для обитания участков. 
В гористых районах и в районах, разделенных сельскохозяйст¬ 
венными угодьями, существуют сравнительно устойчивые и не 
испытывающие циклических колебаний численности популяции 
зайца-беляка (КеііЬ, 1983). Вместе с тем эффекты агрегирую¬ 
щих ответов, по-видимому, легче понять, рассматривая свойст¬ 
ва и природу факторов биологического контроля. 

Фактором биологического контроля является естественный 
враг вида-вредителя (чаще всего это паразитоид вредителя, хо¬ 
тя иногда — хищное или растительноядное насекомое, поражаю¬ 
щее сорняки), который интродуцирован в какую-либо область 
с целью регуляции численности вредителя. «Способность сни¬ 
жать численность жертвы до устойчивого уровня, который 
значительно ниже — это как раз то требование, которому 

удовлетворяет фактор биологического контроля; оно проиллю¬ 
стрировано на рис. 10.9, А (ВеЛбіп^Іоп еі аі., 1978). В каждом 
из шести случаев удачного применения биологического контро¬ 
ля с использованием паразитоида, в которых оценивалось от¬ 
ношение Ы*/Кн, наблюдалось заметное снижение численности; 
но в четырех лабораторных исследованиях взаимодействий па¬ 
разитоид—хозяин это снижение было на один-два порядка 
меньше. Беддингтон и его коллеги, изучив поведение ряда про¬ 
стых, но приемлемых математических моделей системы хозя¬ 
ин—паразитоид, пришли к выводу, который в менее формаль¬ 
ной и строгой форме уже был сделан в данном разделе: низкие 
и устойчивые значения Ы*/Кх могут быть получены только в 
моделях, включающих агрегированное распределение смертно¬ 
сти, вызванной паразитоидом (рис. 10.9, Б). Это в свою очередь 
приводит к следующим двум выводам: 1) агрегирующий ответ, 
вызывающий агрегированное распределение поражающего воз¬ 
действия, является желательным и, возможно, даже необходи¬ 
мым свойством эффективного фактора биологического контроля 
и 2) резкое различие на рис. 10.9, А, вероятно, отражает просто¬ 
ту и пространственную однородность условий в большинстве 
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Рис. 10.9. Снижение численности жертвы (т. е. хозяев), в ряде работ при 
изучении взаимодействий паразитоид — хозяин и в ряде моделей парази- 
тоид—хозяин. А. В шести исследованиях последствий биологического контроля 
в природных условиях обнаружено, что численность хозяев уменьшилась при¬ 
близительно до 1% от предельной плотности насыщения, тогда как в лабора¬ 
торных исследованиях — лишь до 50—15%. Б. В четырех моделях, в которых 
не учитывался агрегирующий ответ части паразитоидов, наиболее низкий уро¬ 
вень численности составлял 30—15% предельной плотности насыщения, а в 
моделях, учитывающих агрегирующий ответ, численность снижалась от 3% до 
меиее 0,5%. (Из Весі(1іп§Іоп еі аі., 1978.) 


лабораторных экспериментов, что не дает возможности для 
проявления агрегирующих ответов. 

Исходя непосредственно из работы Беддингтона и его кол¬ 
лег, Хедс и Лоутон (Неасіэ, Ба^іоп, 1983) исследовали некото¬ 
рых естественных врагов минирующей падубовой мушки (РНу- 
іотуга ііісіз) , являющейся вредителем культурных растений в 
Канаде. Для получения полноценного падуба необходимо сни¬ 
зить численность Р. ііісіз до устойчиво низкого уровня. Из ис¬ 
следованных Хедсом и Лоутоном паразитоидов и хищников 
один личиночный паразитоид СкгузосНагіз §етта вызывал 
агрегированное распределение смертности хозяев. Существенно 
то, что это распределение становилось наиболее ярко выражен¬ 
ным при самой низкой плотности популяции хозяина. Ни у одно¬ 
го из других естественных врагов, включая куколковых парази¬ 
тоидов ЗрНедідазіег раііісогпіз и СкгузосНагіз риЬісогпіз, 
признаков агрегирующего ответа обнаружено не было. Хедс и 
Лоутон работали не в Канаде, а в Норке (северная Англия). 
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И тем не менее примечательно, что ни 5. раііісогпів, ни С. ри- 
Ьісогпіз не принесли заметного успеха в борьбе с минирующи¬ 
ми мухами в Канаде, но как сообщили работающие по проекту 
энтомологи, С. §етта оказалась эффективным средством конт¬ 
роля. Напрашивается вывод, что при биологической регуляции 
численности вредителей, а также при регуляции численности 
вообще, пространственная неоднородность и агрегирующие от¬ 
веты могут играть решающую роль, обеспечивая устойчивую 
картину динамики численности в системе хищник—жертва на 
низком уровне плотности. 

Вместе с тем известен случай успешного биологического 
контроля (щитовки фиолетовой, Рагіаіогіа оіеае ), когда агреги¬ 
рующий ответ, несмотря на специально направленное исследо¬ 
вание, обнаружен не был (МигйосЬ еі аі., 1984). Без сомнения, 
рассматриваемая проблема является той областью в изучении 
динамики численности популяций и экспериментальных иссле¬ 
дований, которая потребует дальнейших усилий. 

Несмотря на отмеченную выше неопределенность, значение 
неоднородности среды вновь было подтверждено при изучении 
регуляции изобилия кактусов-опунций; Орипііа іпегтіз и Орип- 
ііа зігісіа в Австралии (Мопго, 1967; см. стр. 585). До интро¬ 
дукции в Австралию кактусовой огневки СасіоЫазІіз сасіогит 
в 1925 г. огромные площади потенциально полезной земли были 
покрыты плотными зарослями этих кактусов. СасіоЫазііз была 
завезена специально, потому что она являлась естественным 
вредителем опунций в Южной Америке, откуда происходят 
оба организма. По мере того как в 1928—1935 гг. бабочка 
распространялась по все большей территории, плотные заросли 
кактусов были по существу уничтожены. Подрыв численности 
популяции обычно совершался примерно за два года, после 
чего плотность зарослей кактусов оставалась на низком (и 
приемлемом с экономической точки зрения) уровне (УѴ*//0ѵ~ 
~0,002; по данным Саи^Ыеу, Ьа\ѵіоп, 1981). 

Личинки СасіоЫазііз агрегированы вдвойне: яйца отклады¬ 
ваются кучками по 80 штук в каждой и сами кучки размещены 
по растениям агрегированно. Кроме того, подвижность личинок 
ограничена и они, вероятно, погибают вместе с самим расте¬ 
нием, если на него пришлось слишком много кладок (приблизи¬ 
тельно более двух на одно растение). Таким образом, это взаи¬ 
модействие стабилизировано не только при низкой плотности 
тем, что кактусы в результате агрегированности личинок полу¬ 
чают частичное убежище, но оно также стабилизировано бла¬ 
годаря высокой смертности личинок на чрезмерно зараженных 
растениях при высоком уровне численности личинок. 

В заключение подчеркнем, что, по-видимому, пространствен¬ 
ная и другая неоднородность часто играют важную роль в тех 
случаях, когда хищник оказывает сильное регуляторное воз- 
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действие на популяцию жертвы. Однако, как выяснилось в 
разд. 10.2.3, эту роль трудно выявить, опираясь просто на смерт¬ 
ность, наблюдающуюся из поколения в поколение.: Сочетание 
запаздывающей зависимости от плотности и меняющихся во 
всех естественных местообитаниях условий может приводить к 
такому распределению смертности по поколениям, которое само 
по себе не подтверждает наличие популяционной регуляции. 
При этом могут быть замаскированы мощные регуляторные 
факторы, действующие в каждом поколении. Как отмечал 
Хасселл (Наззеіі, 1985), единственным действительным подхо¬ 
дом может служить «двумерная» программа наблюдений, в 
ходе которой популяция изучается в течение нескольких поко¬ 
лений, а также собираются данные по пространственным и 
другим изменениям, имеющим место в пределах поколения. Без 
такого дуалистического - подхода существует реальная опас¬ 
ность не распознать действительные причины относительной 
устойчивости многих естественных популяций. 


10.5. Функциональные ответы и эффект Олли 

Фактически «стабилизирующие» эффекты ответов типа 3, по-ви¬ 
димому, играют незначительную роль, но переключение стабили¬ 
зирует численность жертвы. — «Дестабилизирующие» эффекты 
ответов типа 2 играют, вероятно, небольшую роль. 

Изоклины жертв можно модифицировать для того, чтобы 
учесть различные типы функциональных ответов (разд. 9.5), 
а также для того, чтобы включить «эффект Олли». (Эффект 
Олли заключается в том, что в популяции жертвы наблюдается 
не пропорционально низкая скорость пополнения, когда низка 
плотность самой популяции: происходит это потому, что самцы 
с трудом находят самок или потому, что для эффективного ис¬ 
пользования ресурса должно быть превышено некоторое «крити¬ 
ческое число» особей.) Однако не вдаваясь снова в подробности, 
мы в основном ограничимся выводами, получаемыми при таком 
изменении изоклин. 

Как уже было показано, функциональный ответ типа 3 дает 
такой же эффект, как и частичное убежище: низкая скорость 
выедания при низкой плотности жертвы. Однако в однородной 
среде существует противоречие между поведением хищника 
в соответствии с функциональным ответом типа 3 (игнорирова¬ 
ние жертв при низкой плотности) и высокой эффективностью до¬ 
бывания пищи при низкой плотности жертв. В этой ситуации бу¬ 
дет применима кривая II на рис. 10.8 и стабилизирующее влия¬ 
ние ответа типа 3 (разд. 9.5.4) будет в действительности иметь 
небольшое значение. 
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Рис. 10.10. Если функциональный ответ типа 3 возникает вследствие переклю¬ 
чения хищника иа другую жертву, то численность хищника может ие зависеть 
от плотности жертвы любого типа (основной рисунок ) и изоклина хищника 
может представлять собой горизонтальную линию (не изменяется в зависимо¬ 
сти от плотности жертвы). Такая зависимость приводит к устойчивой дина¬ 
мике численности (вверху справа), когда плотность жертвы гораздо ниже 
предельной плотности насыщения 


Вместе с тем, хищник может проявлять функциональный от¬ 
вет типа 3 к одной из категорий жертвы, потому что переклю¬ 
чает свои усилия на разные категории жертвы, в зависимости 
от того, которая из них наиболее многочисленна. В таком слу¬ 
чае динамика численности популяции хищника была бы неза¬ 
висима от численности каждой отдельной категории жертвы, 
а положение его изоклины было бы вследствие этого неизменен¬ 
ным при всех значениях плотности жертвы. Как следует из 
рис. 10.10, это в принципе может вести к тому, что хищники 
будут поддерживать численность популяции жертвы на постоян¬ 
ном и низком уровне. 

Хорошим примером такой зависимости может служить рабо¬ 
та по пашенной полевке ( Місгоіиз а§гезііз) в южной Швеции 
(Егііпде еі аі., 1984). Популяции полевок подвергались выеда¬ 
нию различными всеядными хищниками: барсуками, рыжими ли¬ 
сицами, домашними кошками, мелкими куньими, канюками 
и обыкновенной неясытью. Однако эти хищники переключались 
на альтернативные жертвы (в особенности на кроликов, других 
грызунов, насекомоядных, дождевых червей и насекомых), если 
пашенные полевки были относительно немногочисленны. Инте¬ 
ресно, что численность популяций пашенной полевки оставалась 
из года в год весьма постоянной. Напротив в северной Швеции 
и в других районах, где альтернативные жертвы немногочислен¬ 
ны, в популяциях пашенной полевки наблюдаются выраженные 
циклические колебания численности. Следовательно, возможно. 
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хотя и никак не доказано, что стабилизация динамики по типу, 
предсказанному на простой модели, в южной Швеции связана 
с переключением хищников. 

Если хищник проявляет функциональный ответ типа 2, при 
котором постоянный уровень численности достигается при вели¬ 
чине, гораздо более низкой чем Кы, или, если имеет место эф¬ 
фект Олли, то изоклина жертвы образует «горб» (приложение 
10.3). И если изоклина хищника пересекает ее слева от макси¬ 
мума, то в результате возникнут расходящиеся колебания, т. е. 
взаимодействие будет дестабилизировано. Однако для того, что¬ 
бы этот эффект получился при функциональном ответе типа 2, 
время обработки жертвы должно быть очень большим, тогда как 
в действительности величины времени обработки относительно 
невелики (Наззеіі, 1981). Следовательно, возможный дестабили¬ 
зирующий эффект функционального ответа типа 2 (разд. 9.5.4), 
вероятно, не имеет большого практического значения. 

Дестабилизирующая роль эффекта Олли на количественном 
уровне, по-видимому, не подтверждалась и не опровергалась. 
Тем нс менее идея об уменьшении численности популяции вплоть 
до полного исчезновения вследствие того, что она «слишком 
мала» (т. е. ее плотность ниже некоторого критического уров¬ 
ня), хорошо известна, по крайней мере в случае промышляемых 
популяций китов и рыб (разд. 10.8). Снижение численности по¬ 
пуляции до ее полного исчезновения можно считать крайним вы¬ 
ражением нестабильности. 

10.6. Несколько равновесных состояний: 
объяснение вспышек численности 

Можно создать модели с несколькими равновесными состояния¬ 
ми. — В популяциях, которые ведут себя в соответствии с таки¬ 
ми моделями, наблюдаются вспышки численности. 

Экологи, работающие в разных условиях, пришли к выводу 
о том, что при взаимодействии популяций хищника и жертвы не 
обязательно должно быть всего одно равновесное сочетание зна¬ 
чений их численности (около которого колебания могут происхо¬ 
дить, а могут и не происходить). Вместо этого может наблюдать¬ 
ся «несколько равновесных состояний» или «альтернативные 
устойчивые состояния». Эта идея выдвигалась чаще всего в тех 
случаях, когда численность хищника или растительноядного 
животного не зависела от плотности их жертвы (см. обзор Мау, 
1977). Хорошими примерами для этого могли бы служить стада 
пасущихся млекопитающих (где размер стада определяется 
фермером — см. Ыоу-Меіг, 1975) или флотилия траулеров, об¬ 
лавливающая популяции рыб (где размеры флотилии определя¬ 
ются ее владельцем или, возможно, международным договором). 
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Рис. 10.11. Изоклина модели хищник —жертва с несколькими равновесными 
состояниями. А. При низких значениях плотности изоклина жертвы имеет 
восходящий участок и далее колоколообразиую часть; благодаря этому изокли¬ 
на хищника может пересекать ее три раза. Пересечения X и 2 представляют 
собой точки устойчивого равновесия, а пересечение У — это точка неустойчи¬ 
вого положения, из которого значение суммарной численности популяций хищ¬ 
ника и жертвы смещается либо к положению X, либо к положению 2. Б. Ве¬ 
роятная траектория, вдоль которой может изменяться суммарная численность 
популяций, если на нее действуют силы, показанные на рис. А. В. Те же зна¬ 
чения численности в зависимости от времени показывают, что пересечение 
с характеристиками, которые не меняются, может привести к явной «вспышке» 
численности 

Ситуации такого типа будут рассматриваться ниже, в разделах, 
посвященных сбору урожая, но несколько равновесных состоя¬ 
ний могут также возникнуть при взаимодействии хищника и 
жертвы друг с другом. 

На рис. 10.11 показана модель с несколькими равновесными 
состояниями. Изоклина жертвы имеет как вертикальный уча¬ 
сток при низкой плотности, так и горб. Эта модель могла бы опи¬ 
сывать взаимодействие, в котором хищник проявляет функцио¬ 
нальный ответ типа 3 и характеризуется длительным временем 
обработки или, возможно, сочетанием агрегирующего ответа 
и уменьшением пополнения в популяции жертвы при низкой плот¬ 
ности. Вследствие этого изоклина хищника пересекает изокли¬ 
ну жертвы три раза. Величина и направление векторов на 
рис. 10.11, А показывают, что в двух точках пересечения (X и 2) 











Гл. 10. Динамика популяций хищника и жертвы 


501 


наблюдается довольно устойчивое равновесие (хотя вблизи 
каждой из них происходят некоторые колебания). Однако третья 
точка (точка У) неустойчива: вблизи нее популяция будет сме¬ 
щаться в сторону точки X или точки 2. Кроме того, существуют 
взаимосвязанные популяции вблизи точки X, откуда векторы 
ведут к зоне вокруг точки 2 и взаимосвязанные популяции вбли¬ 
зи точки 2, откуда векторы возвращают их к зоне вокруг точ¬ 
ки X. Даже небольшие изменения в среде могут направлять по¬ 
пуляцию у точки X на траекторию, ведущую к точке 2, и на¬ 
оборот. 

Гипотетические популяции, которые ведут себя в соответст¬ 
вии с векторами на рис. 10.11 Л, изображены на рис. 10.11,5 
с помощью графика, показывающего динамику соотношения чис¬ 
ленностей хищника и жертвы и на рис. 10.11,5 в виде графика 
динамики численности хищника и жертвы во времени. В попу¬ 
ляции жертвы, по мере того как она переходит от равновесия 
прн низкой плотности к равновесию при высокой и возвращает¬ 
ся назад, происходит «вспышка» численности. И эта вспышка 
численности не является следствием столь же выраженного из¬ 
менения в окружающей среде. Напротив, это изменение числен¬ 
ности порождено самим воздействием (при небольшом уровне 
«шума» в среде) и оно, в частности, отражает существование 
нескольких равновесных состояний. Сходные рассуждения мож¬ 
но использовать для объяснения более сложных случаев дина¬ 
мики численности в природных популяциях. 


10.6.1. Возможны ли несколько равновесных состояний 
в природе? 

Внезапные изменения окружающей среды могут привести также 
к внезапным изменениям численности. 

Несомненно, в природе существуют популяции, в которых 
происходят вспышки численности на фоне обычно низкого и явно 
устойчивого уровня (рис. 10.12, А, 5, В); существуют также по¬ 
пуляции, в которых, по-видимому, чередуются два уровня устой¬ 
чивой плотности (рис. 10.12, Г). Но из этого не следует, что 
в каждом случае мы имеем дело с популяцией, характеризую¬ 
щейся несколькими равновесными состояниями. 

Рис. 10.12. Возможные примеры вспышки численности и нескольких равно¬ 
весных состояний. А. Средние ранги относительной численности эвкалиптовых 
листоблошек СаЫіазрІпа аІЬііехІига в трех районах Австралии (А5, А7 и А9) 
(по Сіагк, 1962). Б. Наблюдавшиеся изменения численности гусениц еловой 
листовертки-почкоеда ( Скогізіопеига } ипгі(егапа ) в Канаде (по Моггіз, 1963). 
В. Плотность куколок сосновой совки (Рапоііз Цаттае), гусеницы которой 
объедают хвою сосны обыкновенной в Германии (по ЗсІтѵѵегсШе^ег, 1941) 
Г. Колебания численности виргинской куропатки, Соііпиз ѵігдіпіапиз в Вискон¬ 
сине, США (но Еггіпдіоп, 1945) 
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В некоторых случаях мы располагаем правдоподобными дан¬ 
ными, свидетельствующими о наличии нескольких равновесных, 
состояний. В частности об этом свидетельствует работа Кларка 
(СІагк, 1964) в Австралии по эвкалиптовым листоблошкам 
( Сагйіазріпа аІЫіехіига ), насекомых отряда равнокрылых 
(рис. 10.12, А). Равновесие при низком уровне плотности поддер¬ 
живается у этих насекомых, по-видимому, благодаря их естест¬ 
венным хищникам (особенно птицам), а гораздо менее устойчи¬ 
вое равновесие при высокой плотности связано с внутривидовой 
конкуренцией (уничтожение листьев дерева-хозяина, ведущее- 
к снижению плодовитости и выживаемости). Резкий переход от 
одного состояния к другому может происходить, если хищники 
с небольшим запозданием отреагируют на увеличение плотности 
взрослых листоблошек. 

В популяции еловой листовертки-почкоеда (СНогізіопеига 
Іитііегапа-, рис. 10.12,5) также, по-видимому, существует не¬ 
сколько равновесных состояний, хотя, вероятно, не совсем того 
типа, который показан на рис. 10.11 (см. Реіеггпап еі аі., 1979). 
В молодом лесу из бальзамической пихты и канадской ели или 
в смешанном пихтово-елово-лиственном лесу качество пищи для 
листоблошек низкое и скорость пополнения популяции невели¬ 
ка. Было высказано предположение, что в состоянии устойчиво¬ 
го равновесия при низком уровне плотности численность попу¬ 
ляции контролируется их хищниками (как на рис. 10.8, кри¬ 
вая /), однако это важное предположение не получило экспери¬ 
ментального подтверждения. По мере созревания пихтозых 
и еловых лесов пригодность пищи повышается и происходит 
увеличение как скорости пополнения популяции листовертки- 
почкоеда так и ее предельной плотности. Изоклина популяции 
еловой листовертки-почкоеда может затем подниматься выше 
изоклины ее хищников, так что они пересекаются только при 
равновесии на высоком уровне плотности (как на рис. 10.7). 
Однако эта вспышка численности вредителя приводит к быстро¬ 
му уничтожению зрелых деревьев. Лес, таким образом, возвра¬ 
щается к относительно незрелому состоянию, а изоклины и точка 
равновесия возвращаются в такое положение, как и на рис. 10.8. 

Важно отметить, что при этом могут возникать значительные 
изменения численности (т. е. вспышка и последующий резкий 
спад) в результате либо небольших изменений предельной плот¬ 
ности насыщения (т. е. зрелости леса), либо малых возмущений 
в среде, когда уровень зрелости близок к критическому порого¬ 
вому значению. 

Вместе с тем нередко резкие изменения численности доволь¬ 
но точно отражают резкие изменения в условиях среды или 
кормовых ресурсах. Например, численность гнездящихся в Анг¬ 
лии и Уэльсе цапель обычно колеблется около 4000—4500 пар, 
но после особенно суровых зим популяция заметно сокращается 
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Рис. 10.13. Изменения численности цапель (Агсіеа сіпегеа) в Англии и Уэльсе 
(определялась по числу занятых гнезд) хорошо согласуются с изменениями 
условий среды (особенно суровыми зимами). (Из 51а1!ог<3, 1971.) 

(рис. 10.13; ЗіаііогсІ, 1971). Эти рыбоядные птицы не могут на¬ 
ходить достаточное количество пищи, когда пресные водоемы 
замерзают на длительное время; однако не следует считать, что 
При низком уровне численности (2000—3000 пар) существует 
другое равновесное состояние. Численность популяции резко сни¬ 
жается просто вследствие независимой от плотности смертно¬ 
сти, после чего популяция быстро восстанавливается. 

10.7. Резюме 

Простейшие математические модели взаимодействий хищ¬ 
ник—жертва предсказывают взаимосвязанные колебания чис¬ 
ленности, которые очень неустойчивы. Однако, добавляя в эти 
модели те или иные элементы реальности, можно выявить такие 
черты действительных отношений в системе хищник—жертва, 
которые вероятно, повышают их устойчивость. Особенно мощ¬ 
ное стабилизирующее влияние оказывают самоограничение 
в каждой из взаимодействующих популяций (внутривидовая кон¬ 
куренция среди жертв, взаимная интерференция среди хищни¬ 
ков) и неоднородность среды (или агрегирующий ответ). Для 
того чтобы полнее понять суть взаимодействий в системе хищ¬ 
ник —жертва, используют модели, в которых эти системы могут 
существовать более чем в одном устойчивом состоянии. 

Мы убедились, что различные типы динамики численности 
хищников и жертв как в природе, так и в лабораторных услови¬ 
ях соответствуют выводам, полученным на моделях. К сожале¬ 
нию, у нас редко появляется возможность применить конкрет¬ 
ные объяснения к определенным сериям данных, потому что спе- 
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циальные эксперименты и наблюдения, направленные на проверку 
моделей, проводились редко. Кроме того, природные популя¬ 
ции подвержены воздействию не только хищников или жертв, но 
также многих других факторов среды, которые «создают шум», 
мешающий непосредственно сравнивать реальность с простыми 
моделями. Мы вернемся к проблеме численности в более широ¬ 
ком смысле в гл. 15. 


10.8. Сбор урожая, рыболовство, охота и выбраковка 

При сборе урожая следует избегать как чрезмерной эксплуата¬ 
ции, так и недоиспользования. — Экономическая сторона раз¬ 
личных стратегий сбора урожая. — Опыты на зеленой мясной 
мухе хорошо иллюстрируют значение внутривидовой конкурен¬ 
ции при сборе урожая. 

Из всех взаимодействий типа хищник—жертва нас больше 
всего интересуют те, в которых в качестве хищников выступаем 
мы сами. Можно выделить два главных типа таких взаимодей¬ 
ствий. В первом мы удаляем всю популяцию вредителя или ее 
часть, потому что она наносит вред какой-нибудь другой попу¬ 
ляции, которую мы хотим защитить. Во втором мы «собираем 
урожай» с популяции, используя изымаемых особей и оставляя 
других с тем, чтобы они восстанавливали популяцию для после¬ 
дующей эксплуатации. В этом разделе мы будем иметь дело 
с промышляемыми популяциями. 

В идеальном случае все действия, связанные с промыслом, 
должны были бы быть направлены на достижение одной и той 
же основной цели, независимо от того, добываются ли киты или 
рыба в море, олени в тундре или древесина в лесу. Путь к этой 
цели проходит по узкой тропинке между чрезмерным и недоста¬ 
точным использованием. Из популяции, постоянно подвержен¬ 
ной чрезмерной эксплуатации, изымается слишком много особей, 
и в конечном счете популяция доводится до вымирания; из не¬ 
доиспользуемой популяции изымается меньше особей, чем попу¬ 
ляция способна восстановить, и получаемый урожай может 
быть меньше, чем требуется. 

Однако, к сожалению, при этом разумном с биологической 
точки зрения подходе игнорируется тот факт, что сбор урожая 
является обычно коммерческим предприятием. Поэтому следует 
учитывать экономические факторы. В частности, с точки зрения 
экономики, текущая прибыль (которую можно поместить под вы¬ 
годные проценты) может быть более ценной, чем будущая при¬ 
быль (которой еще нужно дождаться). Поэтому во многих слу¬ 
чаях с экономической точки зрения чрезмерное использование 
популяции имеет смысл, так как это увеличивает текущую при* 
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Таблица 10.2. Влияние уничтожения разной, но постоянной доли вылетаю¬ 
щих взрослых особей на популяцию мухи Ьисіііа сиргіпа. (По КісЬоІзоп, 
1954 В.) ; 
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быль за счет будущей. Конечно, это недальновидно экологически 
и это нечестный (и горький) способ лишать пищи тех голодаю¬ 
щих, которых только еще нужно будет прокормить в будущем. 
Но тем не менее прибыль — это важный фактор, который про¬ 
мысловики принимают во внимание. Подробное рассмотрение 
взаимодействий и противоречий между экономическими и чисто 
биологическими целями не входит в задачи данной книги (спе¬ 
циальное обсуждение, см. у Сіагк, 1976, 1981), поэтому оста¬ 
новимся на основных биологических вопросах. 

Хорошее представление об эффектах изъятия части популя¬ 
ции можно получить при анализе результатов, полученных Ни¬ 
колсоном (Ыісйоізоп, 1954), который изучал эксплуатируемую 
лабораторную популяцию австралийской зеленой мясной мухи 
( Ьисіііа сиргіпа) (табл. 10.2). По мере увеличения доли изы¬ 
маемых из популяции мух число появляющихся за сутки куко¬ 
лок и взрослых особей возрастало, а естественная смертность 
взрослых особей снижалась (что приводило к увеличению сред¬ 
ней продолжительности жизни оставшихся мух). Другими сло¬ 
вами, эксплуатация снижала плотность популяции и тем самым 
уменьшала внутривидозую конкуренцию, в результате чего по¬ 
вышалась выживаемость и плодовитость оставшихся особей. 
Однако несмотря на то, что популяция взрослых мух сократи¬ 
лась и достигла гораздо более низкого уровня, чем величина пре¬ 
дельной плотности насыщения (878 по сравнению с 2520 при от¬ 
сутствии эксплуатации), урожай продолжал увеличиваться до 
тех пор, пока норма изъятия не достигала 90%. Таким образом, 
высокий урожай был получен от популяции, численность кото¬ 
рой была ниже (и в данном случае гораздо ниже) предельной 
плотности насыщения. Ключевым моментом представляется 
здесь то, что отзет эксплуатируемой популяции и полученный 
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— Скорость пополнения 



Рис. 10.14. Постоянная норма добычи. На рисунке показана одна кривая по¬ 
полнения (сплошная линия) и три постоянных нормы добычи (штриховые 
линии); высокая норма (//п), средняя норма (Л т ) и низкая норма (Л,). Стрел¬ 
ками обозначены предполагаемые изменения численности под влиянием опре¬ 
деленной промысловой нагрузки. Точками обозначены положения равновесия. 
При к н наблюдается единственное «равновесное состояние», когда популяция 
уничтожена. При Ы устойчивое равновесие наблюдается в том случае, когда 
плотность относительно высока; кроме того, при низкой плотности существует 
точка неустойчивого состояния. Максимально поддерживаемый урожай полу¬ 
чают при норме добычи, равной к т , так как кривая нормы добычи только 
касается кривой пополнения в точке максимума (при плотности М т ): если чис¬ 
ленность популяции выше іѴ т , то она снижается до Ы т , а если численность 
меньше Ы т , то популяция практически уничтожается 

с нее урожай в значительной .мере определялись снижением 
уровня внутривидовой конкуренции, вызванным изъятием части 
особей (см. разд. 8.3). 

10.8.1. Простая модель промысла: фиксированные квоты 

Максимальный поддерживаемый урожай представляет собой 
максимум кривой чистой скорости пополнения — Концепция 
МПУ имеет несколько недостатков, но ее часто используют. — 
Изымать фиксированную квоту — чрезвычайно рискованно. — 
Опасность изъятия фиксированной квоты демонстрируют кито¬ 
бойный промысел и вылов перуанских анчоусов. 

Выводы, к которым мы пришли ранее, можно расширить, 
если воспользоваться моделью популяции, показанной на 
рис. 10.14. В этой модели чистая скорость пополнения (или чи¬ 
стая продукция) описывается колоколообразной кривой (разд. 
6.4). Скорость пополнения мала при низкой плотности популяции, 
мала она и при интенсивной внутривидовой конкуренции. При 
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'численности, р-авной предельной плотности (/С), она равна нулю. 
Величина плотности, при которой достигается наивысшая чи¬ 
стая скорость пополнения, зависит от точного вида функции 
внутривидовой конкуренции; в логистическом уравнении 
(разд. 6.9) эта величина равна К! 2, в экспериментах Николсона 
на мясных мухах гораздо ниже, чем К/2 (табл. 10.2), а для мно¬ 
гих крупных млекопитающих она лишь немногим меньше К 
-(рис. 6.8, В). Тем не менее она всегда меньше К. 

Рис. 10.14 иллюстрирует также три возможные стратегии 
промысла, в каждой из которых существует постоянная ско¬ 
рость изъятия , т. е. постоянное число особей, изымаемых из по¬ 
пуляции за данный период времени (в промысловой практике это 
называется фиксированной квотой). В точке пересечения линий 
дополнения и промысла скорости изъятия и пополнения равны 
и действуют в противоположных направлениях; число особей, 
изъятых за единицу времени промыслом, равно числу особей, 
пополнивших за то же время популяцию. Для нас особый инте¬ 
рес представляет скорость изъятия, равная Н т , соответствующая 
точке пересечения (или точнее точке касания) линией промысла 
кривой скорости пополнения в точке максимума. Это самая вы¬ 
сокая скорость изъятия, которой популяция может противосто¬ 
ять благодаря собственному пополнению. Поэтому ее называют 
максимальным поддерживаемым урожаем или МПУ (Вообще 
максимальный урожай мог бы быть получен при изъятии всех 
особей из популяции — но это можно сделать только один раз 
и не более.) В таком случае МПУ представляет собой необходи¬ 
мое равновесие между чрезмерным и недостаточным использо¬ 
ванием. Он равен наибольшей скорости пополнения и его можно 
получить, снижая плотность популяции до уровня, при котором 
кривая скорости пополнения достигает максимума (всегда 
ниже К). 

Концепция МПУ занимает центральное место в теории 
и практике промысла, поэтому представляется весьма важным 
выявление ее недостатков. Основной из них заключается в том, 
что популяция рассматривается как совокупность одинаковых 
особей или как бесструктурная «биомасса», при этом игнориру¬ 
ются все аспекты популяционной структуры, такие, как размер¬ 
ный или возрастной составы и связанные с ними различия 
в скорости роста, выживания и размножения; альтернативные 
варианты, учитывающие структуру популяции, будут рассмотре¬ 
ны ниже. Вторым недостатком следует считать то, что за основу 
берется единственная кривая пополнения, а это подразумевает 
постоянство условий среды. Правда, указанный недостаток явля¬ 
ется общим фактически для всех моделей промысла (но см. Пев, 
1973) и обычно единственная возможная реакция на нее — это 
сделать поправку для неурожайных лет, учитывая в рекоменда¬ 
циях фактор риска. Даже если не обращать внимания на эти 
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проблемы, то существует третья трудность: получение оценки 
МПУ. Для того чтобы это сделать, необходимо иметь оценки 
численности популяций и скорости их пополнения. Однако 
большая часть эмпирических данных далека от совершенства, 
а получить пригодные данные порой бывает невозможно или 
слишком дорого. В таком случае у биолога нет иной возможно¬ 
сти, кроме как довольствоваться тем, что есть. Нередко, к при¬ 
меру, кривая пополнения строится просто исходя из предполо¬ 
жений, а уровень МПУ при этом полагается равным половине 
предельной плотности насыщения (как в логистической модели). 
К сожалению, при изучении реальных кривых пополнения подоб¬ 
ные допущения часто не подтверждаются. 

Несмотря на все сказанное выше, в течение многих лет этой 
концепцией руководствовались при управлении природными ре¬ 
сурсами в таких отраслях, как рыболовство, лесное хозяйство, 
охотничий промысел. Например, до недавнего времени существо¬ 
вало 39 организаций по управлению морским рыболовством, 
каждая из которых при установлении соглашения действовала, 
опираясь на критерий МПУ (СІагк, 1981). Во многих других 
сферах деятельности концепция МПУ до сих пор остается руко¬ 
водящим принципом. Этот подход безусловно сопряжен с рис¬ 
ком, но его не следует считать совершенно бесполезным; МПУ 
может служить одним из важных компонентов схемы управле¬ 
ния при условии тщательной оценки и соблюдения определенной 
осторожности (см. ниже). 

Возвращаясь к рис. 10.14, мы видим, что плотность популяции 
(іѴ т ), соответствующая МПУ, является равновесной (приход = 
= расходу), но поскольку промысел основан на изъятии постоян¬ 
ной квоты, это равновесие очень неустойчиво. Если реальная 
плотность превышает плотность при МПУ, то Н т превышает 
скорость пополнения и численность популяции уменьшается 
в направлении Ыщ- Сама по себе эта ситуация не вызывает осо¬ 
бых опасений. Но если случайно плотность окажется хоть немно¬ 
го ниже, чем М т , то Н т снова будет превышать скорость попол¬ 
нения. Плотность понизится еще больше (рис. 10.14) ; и если при 
этом фиксированная квота будет поддерживаться на уровне 
МПУ, численность популяции будет падать до тех пор, пока 
популяция полностью не исчезнет. Кроме того, если величина 
МПУ даже слегка завышена, скорость изъятия будет превышать 
скорость пополнения (Нн на рис. 10.14). В таком случае популя¬ 
ция будет уничтожена, независимо от начальной плотности. Ко¬ 
роче говоря, постоянная квота на уровне МПУ может быть же¬ 
лательна и целесообразна в полностью предсказуемых условиях, 
о которых мы имеем исчерпывающую информацию. Но в ре¬ 
альной изменчивой среде при неполных данных эта фиксирован¬ 
ная квота открывает путь к уничтожению популяции. Прискорб¬ 
но, но иногда трудно заставить понять тех, кто имеет непосред- 
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Рис. 10.15. Снижение численности популяций антарктических усатых китов 
под влиянием промысла. (По Оиііаші, 1971.) 

ственное отношение к рыболовству или другому промыслу, что 
величина МПУ — это не урожай, который ежегодно можно изы¬ 
мать из популяции независимо от преобладающих условий 
(Сіагк, 1981). 


10.8.2. Примеры фиксированной квоты вылова 

Опасность использования в промысле фиксированной квоты на 
уровне МПУ иллюстрируют примеры из китобойного промысла 
и вылов перуанского анчоуса. 

Несмотря на все недостатки, стратегией фиксированной кво¬ 
ты пользовались часто. Обычно та или иная организация, уп¬ 
равляющая эксплуатацией ресурсов, делает оценку МПУ и за¬ 
тем она принимается в качестве годовой квоты. В определенный 
срок открывается рыбный промысел (или охотничий сезон или 
что-либо еще) и полученный улов регистрируется. Затем, когда 
квота выбрана, промысел на оставшуюся часть года закрыва¬ 
ется. Совершенно очевидно, что это подталкивает рыбаков 
к конкуренции; и когда в период с 1949 по 1960 гг. действовали 
годовые квоты, установленные Международной китобойной ко¬ 
миссией, следующую за открытием промысла борьбу обычно на¬ 
зывали «китобойными олимпиадами» (Сіагк, 1981). Промыпіляв- 
шие китов государства со временем пришли к соглашению о раз¬ 
деле квоты между собой до того, как откроется сезон; но даже 
при изъятии фиксированной квоты существование популяций 
китов находилось под угрозой (рис. 10.15). 

Другой весьма типичный пример использования фиксирован¬ 
ной квоты дает нам промысел перуанского анчоуса (Еп&гаиііз 
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гіп§еп5). С 1960 по 1972 гг. его добыча была крупнейшим в мире 
промыслом в популяции одного вида и являлась главной от¬ 
раслью экономики Перу. Эксперты по рыболовству оценили, что 
каждый год МПУ приблизительно составляет 10 млн. т и в соот¬ 
ветствии с этим был регламентирован вылов. Однако мощность 
рыболовного флота увеличивалась и в 1972 г. уловы резко со¬ 
кратились. Основной причиной, по-видимому, явился перелов 
(МигрЬу, 1977). Мораторий на промысел позволил бы запасам 
анчоуса восстановиться, но из-за политических соображений он 
■был невозможен: с промыслом анчоуса была связана занятость 
20 000 человек. Поэтому правительство Перу разрешило продол¬ 
жать ежегодную добычу анчоуса. Низкие уловы продолжали 
снижаться. 

Конечно, необязательно устанавливать квоту точно на уров¬ 
не МПУ или оставлять ее неизменной из года в год. Например, 
.процедура управления, введенная Международной китобойной 
комиссией в 1975 г., при регуляции численности каждого стада 
•основывается на его текущей численности, отнесенной к уровню 
МПУ. Квота в этом случае устанавливается как доля рассчи¬ 
танного МПУ. Сходным образом, квота на промысел камбалы 
в Северном море равна 112 000 т ежегодно, однако при низком 
пополнении (которое контролируется) она уменьшается. Это, вне 
всякого сомнения, более разумно, чем менять стратегию лишь 
после того как уловы снизятся. Но этот подход требует соответ¬ 
ствующих данных по динамике численности популяций, а для 
многих промысловых видов рыб таких данных нет. 


10.8.3. Регулирование промыслового усилия 

Регулирование промыслового усилия менее рискованно , но уловы 
при этом более изменчивы. 

Риск, связанный с фиксированной квотой, можно уменьшить, 
если регулировать промысловое усилие. Можно предположить, 
что урожай, получаемый при промысле (/г), связан простой за¬ 
висимостью с тремя характеристиками: 

к=§-Е-М. 

Величина урожая (/г) увеличивается с ростом численности 
промышляемой популяции (А^), с возрастанием промыслового 
усилия, Е (например, с увеличением числа «траулеро-дней» 
в рыболовстве или числа «винтовко-дней» в охотничьем промыс¬ 
ле); и, наконец, с ростом эффективности промысла (§). С уче¬ 
том предположения о том, что эффективность остается постоян¬ 
ной, на рис. 10.16 изображена промышляемая популяция, под¬ 
верженная влиянию трех возможных стратегий промысла, 
различающихся по величине промыслового усилия. 
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Рис. 10.16. Добыча при постоянном промысловом усилии. Кривые, стрелки 
и точки как на рис. 10.14. Максимально поддерживаемый урожай достигается 
при усилии Е т , которое при плотности # т и урожае к т приводит к устойчи¬ 
вому равновесию. При несколько большем усилии (Ей) как равновесная плот¬ 
ность, так и урожай, ниже, чем при Е т . Только при гораздо более высоком? 
усилии (Е 0 ) популяция уничтожается 

Стратегией более безопасной, чем установление квоты МПУ,. 
представляется выбор промыслового усилия, ведущего к МПУ 
{Ет). В данном случае в отличие от схемы на рис. 10.14, если 
плотность популяции падает ниже Ы т пополнение оказывается 
выше интенсивности промысла и популяция восстанавливается. 
На самом деле, чтобы довести популяцию до исчезновения (при 
Е 0 на рис. 10.16), необходимо значительно превысить величи¬ 
ну Е т . Однако вследствие того, что промысловое усилие посто¬ 
янно, величина урожая меняется в зависимости от численности 
популяции. В частности всякий раз, когда численность популя¬ 
ции падает ниже № т , урожай будет меньше МПУ. Соответствую¬ 
щей реакцией на это было бы небольшое снижение промыслово¬ 
го усилия или по крайней мере поддержание его на постоянном; 
уровне, пока популяция восстанавливается. Понятной :(хотя и 
неверной) была бы попытка компенсировать снижение урожая 
путем увеличения промыслового усилия. Это, однако, привело 
бы к дальнейшему снижению численности популяции {Ен на 
рис. 10.16); таким образом, нетрудно представить, что если по- 
мере постоянного падения урожая неуклонно повышать промыс¬ 
ловое усилие, то популяция будет уничтожена полностью. 

Мы располагаем многочисленными примерами, когда промыс¬ 
ловое усилие регулируется различными законодательными орга¬ 
нами, несмотря на то, что последующего точного измерения 
и контроля не производится. Например, выдавая определенное 
число лицензий на отстрел, законодательные органы обычно ос¬ 
тавляют действия охотников неконтролируемыми, а регулируя 
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численность и состав рыболовного флота, эти сарганы не учиты¬ 
вают колебания погоды. И тем не менее промЦсел чернохвосто¬ 
го оленя, зилорогой'антилопы и оленя вапити контролируется 
путем выдачи ограниченного, но меняющегося числа охотничьих 
разрешений (Роіаг, 1981). Д при управлении значительными за¬ 
пасами тихоокеанского белокорого палтуса промысловое усилие 
ограничивают сезонными запретами и закрытыми зонами, хотя 
для выполнения этой работы требуется большое количество су¬ 
дов рыбоохранной службы (РіісЬег, Нагі, 1982). 


10.8.4. Неустойчивость промышляемых популяций — 
несколько равновесных состояний 

Многие промышляемые популяции имеют несколько равновес¬ 
ных состояний и подвержены драматическим, необратимым паде¬ 
ниям численности. 

Однако даже при регулировании промыслового усилия, про¬ 
мысел вблизи уровня МПУ может привести к подрыву числен¬ 
ности. В малочисленных популяциях (рис. 10.17, Л, приложе¬ 
ние 10.3) скорость пополнения может быть чрезвычайно низкой, 
а в многочисленных популяциях (рис. 10.17, Б), возможно, в свя¬ 
зи с расселением животных, может снижаться эффективность про¬ 
мысла. И в том, и в другом случае небольшое завышение вели¬ 
чины Е т будет вести к чрезмерному использованию или даже 
к постепенному уничтожению популяции (рис. 10.17). 

А Б 




Рис. 10.17. Несколько равновесных состояний при промысле. А. Если при низ¬ 
кой плотности скорость пополнения популяции особенно низка, то промысло¬ 
вое усилие, при котором обеспечивается максимально поддерживаемый уро¬ 
жай (Е т ), имеет не только состояние устойчивого равновесия, но также точ¬ 
ку неустойчивого состояния прн плотности, ниже которого численность 
популяции уменьшается до полного вымирания. Популяция также может быть 
полностью уничтожена при промысловом усилии ( Е 0 ), которое не намного 
больше, чем Е т . Б. Если эффективность промысла при высоких значениях 
плотности снижается, то все пояснения, относившиеся к рис. А, остаются 
в силе 
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Рис. 10.18. Снижение запаса североморской сельди (оценен в миллионах тонн). 
(Из Пев, 1981.) 

Ответы, подобные тем, что изображены на рис. 10.14, явля¬ 
ются просто еще одной иллюстрацией «нескольких равновесных 
состояний». По мере того как квота или промысловое усилие 
постепенно возрастают от низкого уровня, равновесная числен¬ 
ность популяции постепенно падает. Но как только квота пре¬ 
вышает МПУ (рис. 10.14) или величина промыслового усилия 
превышает некоторое пороговое значение (рис. 10.17), ситуация 
резко меняется: единственным «равновесным состоянием» ока¬ 
зывается нулевая численность популяции и промышлять уже не¬ 
чего. Заметим, что даже при фиксированной квоте на уровне 
ниже МПУ, существуют альтернативные равновесные состояния 
{Н\ на рис. 10.14). Пока плотность превышает величину, соот¬ 
ветствующую нижнему равновесному состоянию, популяция бу¬ 
дет стремиться к верхнему, устойчивому равновесию. Но если 
плотность падает ниже нижнего положения равновесия, то по¬ 
пуляция будет вымирать. 

Уже сейчас, к сожалению, мы располагаем рядом примеров 
резкого «падения» запасов, когда даже уменьшение промысло¬ 
вого усилия не привело к их восстановлению. Особенно отчет¬ 
ливо это проявилось при промысле сельдевых рыб, включая 
перуанского анчоуса, североморскую сельдь (рис. 10.18) и тихо¬ 
океанскую сардину (МигрЬу, 1977); резкое снижение наблюда¬ 
лось также и при промысле некоторых тихоокеанских лососей 
(Реіегшап еі аі., 1979). Интересно, что в каждом из этих слу¬ 
чаев предполагалось существование нескольких равновесных со¬ 
стояний подобно тому, как показано на рис. 10.17. Например, 
многие сельдевые особенно уязвимы для вылова при низкой 
плотности, потому что они образуют небольшое число крупных 
косяков, движущихся по постоянным путям миграций, которые 
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рыболовные суда могут прерывать (рис. 10.17,5); а пополнение 
молоди у лососей при низкой плотности популяций оказывается 
низким из-за интенсивного выедания более крупными рыбами 
(рис. 10.17,Л). Для специалистов, планирующих промысел, без¬ 
условно важно учитывать последствия существования несколь¬ 
ких равновесных состояний: резкие изменения в величине запаса 
могут произойти всего лишь из-за небольших изменений в про¬ 
мысловой стратегии или небольших изменений среды. 


10.8.5. Промысел при регулируемом проценте изъятия 

и регулируемой остающейся численности популяции 

Самой безопасной стратегией, которая реже всего применяется , 
является промысел при регулируемой остающейся численности 
популяции. 

На рис. 10.16 удобно также проиллюстрировать третью стра¬ 
тегию промысла: изъятие постоянного процента особей из по¬ 
пуляции. Очевидно, что эта стратегия безопасна в той же мере, 
как и стратегия с постоянным промысловым усилием. 

Наконец, четвертый способ регулирования промысла заклю¬ 
чается не в том, чтобы поддерживать постоянный урожай или 
усилие, или постоянный процент изъятия, а в том, чтобы остав¬ 
лять постоянное количество не пойманных животных. Это наи¬ 
более безопасная для популяции стратегия, потому что она наи¬ 
более чувствительна к изменениям плотности. Но урожай и до¬ 
ход при этом колеблются даже больше, чем в случае использо¬ 
вания стратегии с регулируемым усилием (или процентом 
изъятия); а когда численность популяции снижается ниже ми¬ 
нимального уровня, промысел должен быть полностью прекра¬ 
щен. Кроме того, как при стратегии с регулируемой остающейся 
численностью, так и при регулируемом проценте изъятия долж¬ 
но быть достигнуто и внедрено переменное промысловое усилие, 
а численность популяции должна оцениваться в то время, кото¬ 
рое позволяет соответствующим образом регулировать урожай и 
промысловое усилие. 

Несмотря на эти практические трудности, все же существует 
много примеров, в которых регулируемый процент изъятия или 
регулируемая остающаяся численность являются по крайней 
мере целью управления. Например, в промысле копытных в Ари¬ 
зоне и Нью-Мексико годовая добыча пекари составляет 15%, 
а чернохвостого оленя — 17%; однако для видов с низкой ско¬ 
ростью естественного пополнения, таких, как пустынный тол¬ 
сторог, эта величина не превышает 2% (Ѵап Буле еі аі., 1980). 

Стратегию с постоянной остающейся численностью лучше 
всего можно проиллюстрировать на довольно специальном, но 
очень широко распространенном примере получения урожая се- 
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мян у растений. Например, каждый год оставляют (т. е. «дают 
возможность избежать уничтожения») постоянное количество 
зерен пшеницы или семяи капусты, для того чтобы посеять их 
в следующий сезон: образуется излишек, который затем изыма¬ 
ется в виде урожая. Стратегия с постоянной остающейся числен¬ 
ностью также обычно применяется в управлении промыслом оп¬ 
ределенных видов рыб, включая таких, как тихоокеанские ло¬ 
соси. Годовые уловы существенно колеблются и соответственно 
колеблются доходы рыбаков — но это, по-видимому, следует 
воспринимать как их неизбежную участь! (Сіагк, 1981). 


10.8.6. Определяемая структура в промышляемой популяции: 
модели с объединенным динамическим фондом 

В моделях с «объединенным динамическим фондом» (в отличие 
от моделей «избыточного урожая») учитывается структура попу¬ 
ляции .— Эти модели могут быть простыми или сложными .— 
Стратегия промысла на основе моделей с объединенным дина¬ 
мическим фондом включает в себя дифференциацию промысло¬ 
вого усилия внутри популяции. — Сам промысел меняет структу¬ 
ру популяции.—Используя модели с объединенным динамиче¬ 
ским фондом можно давать полезные рекомендации, но их все 
еще игнорируют. 

Рассмотренные до сих пор простые модели промысла извест¬ 
ны как модели «избыточного урожая». Они полезны для того, 
чтобы сформулировать некоторые основные принципы (такие, 
как МПУ) и они пригодны для изучения возможных последст¬ 
вий промысловых стратегий разного типа. Однако в них не учи¬ 
тывается популяционная структура и это является серьезным 
недостатком по двум причинам. Первая связана с тем, что «по¬ 
полнение» в действительности является сложным процессом, 
включающим выживание взрослых особей, их плодовитость, вы¬ 
живание и рост молоди и т. д.; на каждую из этих характери¬ 
стик могут по-своему влиять изменения плотности популяции 
и стратегии промысла. Вторая причина заключается в том, что 
в большинстве случаев промысловики интересуются только 
частью промышляемой популяции (например, детенышами тю¬ 
леней, зрелыми деревьями или достаточно крупными рыбами, 
достигшими товарного размера). Подход, в котором предприни¬ 
мается попытка учесть эти усложнения, включает в себя по¬ 
строение моделей, называемых моделями с «объединенным дина¬ 
мическим фондом». 

Общая структура модели с объединенным динамическим 
фондом показана на рис. 10.19. В самом простом виде она не 
намного сложнее, чем модель избыточного урожая. Так, напри¬ 
мер, при создании первой классической модели с объединен- 
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Рис. 10.19. Подход к промыслу и управлению рыбными ресурсами на основе 
объединенного фонда, изображенный в виде блок-схемы. В ее состав входят 
четыре основные «субмодели»: скорость роста особей и скорость пополнения' 
популяции (которые добавляются к изымаемой биомассе), а также естествен¬ 
ная смертность и промысловая смертность (за счет которых промышляемая 
биомасса уменьшается). Сплошные линии и стрелки относятся к изменениям 
биомассы в результате взаимодействия с этими субмоделями. Штриховыми 
линиями и стрелками показаны влияния или одной субмодели на другую, или. 
уровня биомассы на субмодель, или факторов окружающей среды на субмо¬ 
дель. Каждая из этих субмоделей сама может быть разбита на более сложные, 
и реалистичные системы. Урожай, изымаемый человеком, оценивается при раз¬ 
личных режимах, которые характеризуются определенными значениями, вве¬ 
денными в субмодели. Эти значения могут быть получены теоретически (в та* 
ком случае они являются «предположениями») или из данных наблюдений. 
(С изменениями из РікЬсг, Нагі, 1982.) 


иым динамическим фондом Бивертон и Холт (Веѵегіоп,. 
Ноіі, 1957) сделали ряд простых допущений. Они 
предположили, что скорость пополнения постоянна, что 
как естественная, так и промысловая смертность по¬ 
стоянны, что оба вида смертности либо действуют на воз¬ 
растной класс в полной мере, либо не действуют вовсе и что 
индивидуальный рост происходит в соответствии с теоретической, 
зависимостью (кривая Берталанфи). Но при этом они учли два. 
важных обстоятельства. Во-первых, получаемая при промысле 
биомасса зависит не только от числа пойманных особей, но так¬ 
же от их размеров (роста в предшествующий период ); и, во-вто¬ 
рых, количество изымаемой (т. е. добываемой) биомассы зави- 
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сит не только от «чистого пополнения», но от определенного 
сочетания естественной смертности, промысловой смертности, 
индивидуального роста и пополнения в промышляемые возраст¬ 
ные классы. 

Более современные модели с объединенным динамическим 
фондом представляют собой развитие модели Бивертона— 
Холта в нескольких направлениях. Во-первых, оно заключается 
в том, что рост, естественная смертность, доступность для про¬ 
мысла и т. д. учитываются отдельно по каждому возрастному 
классу. Например, пополнение промышляемой части популяции 
происходит не скачкообразно: в популяции существуют непро¬ 
мышляемые классы, разные категории слабо промышляемых 
возрастных классов и т. д. Во-вторых, в разных случаях в зави- 
симости от того, насколько много или мало информации доступ¬ 
но или необходимо учесть, в модель вводятся четыре «субмоде¬ 
ли» (роста, пополнения, естественной смертности и промысловой 
смертности). Таким образом, кривые роста были получены не¬ 
посредственно из уловов (например, путем разделения рыб на 
возрастные группы в результате изучения чешуи или отолитов); 
а зависимость пополнения или естественной смертности от плот¬ 
ности вводилась в модель на основе предположений или (что до 
сих пор предпочтительнее) оценивалась на основе наблюдений 
в природных условиях. 

Полный обзор современных моделей с объединенным дина¬ 
мическим фондом (наряду со стратегиями промысла в целом) 
сделан Питчером и Хартом (РіісЬег, Нагі, 1982). Основной под¬ 
ход остается одним и тем же. Доступная информация (как тео¬ 
ретическая, так и эмпирическая) вводится в модель в форме, 
которая отражает динамику структурированной популяции. Та¬ 
кой подход позволяет затем оценить величину урожая и ответ 
популяции на разные стратегии промысла. Это в свою очередь 
дает возможность сформулировать рекомендации для организа¬ 
торов промысла. Наиболее существенным моментом является 
то, что в случае подхода на основе объединенного динамическо¬ 
го фонда стратегия промысла учитывает не только его интенсив¬ 
ность— она также включает решение о распределении промыс¬ 
лового усилия среди различных возрастных классов. 

Как только определена структура популяции, становится по¬ 
нятным, что промысел, вероятно, приведет к ее изменениям; 
и если возрастные классы испытывают различное влияние про¬ 
мысла, то он определенно повлияет на возрастную структуру. 
Это можно видеть на примере популяции мясных мух, кото¬ 
рых использовал в своей работе Николсон (табл. 10.2). По мере 
увеличения интенсивности изъятия взрослых особей их числен¬ 
ность падает, но численность куколок (и личинок) растет. На¬ 
против, когда Слободкин и Ричман (ЗІоЬобкіп, КісЬтап, 1956) 
увеличивали скорость изъятия самой младшей возрастной труп- 
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Рис. 10.20. По мере увеличения интенсивности изъятия особей из самого млад¬ 
шего возрастного класса экспериментальной популяции Оаркпіа доля этого 
класса в популяции растет. (По ЗІоЪосікіп, ЩсЬтап, 1956.) 

пы в экспериментальной популяции дафний, доля особей этой 
группы в общей численности популяции постоянно росла 
(рис. 10.20). Следовательно, характер воздействия промысла на 
структуру популяции зависит от того, до какой степени различ¬ 
ные процессы испытывают влияние уменьшения внутривидовой 
конкуренции. Эксплуатация популяции мясных мух ведет к воз¬ 
растанию выживания молоди; у дафний, вероятно, наблюдалось 
резкое увеличение плодовитости взрослых особей. 

Примером промышляемой популяции, для которой была раз¬ 
работана модель с объединенным динамическим фондом, может 
служить добыча трески в арктических водах и Норвежском 
море, в самом северном из атлантических стад (Саггосі, Лопез, 
1974; см. также РіісЬег, Нагі, 1982). Гарро и Джонс (Саггосі, 
Лопез, 1974) на основе возрастной структуры популяции конца 
шестидесятых годов сделали прогноз влияния различной интен¬ 
сивности промысла и разного размера ячеи трала на величину 
улова. Некоторые результаты моделирования показаны на 
рис. 10.21. Пик, появившийся примерно через 5 лет, явился ре¬ 
зультатом очень мощного годового класса 1969 г., отразившего¬ 
ся на численности всей популяции. В целом, однако, видно, что 
наиболее благоприятный долговременный прогноз получен при 
низкой интенсивности промысла и крупном размере ячеи. Оба 
эти обстоятельства создают для рыб наиболее благоприятные 
возможности вырасти (дать потомство и размножиться) прежде, 
чем они будут пойманы. Это существенно, потому что урожай 
оценивается по биомассе, а не просто по числу пойманных рыб. 
Было рассчитано, что более высокая интенсивность промысла 
и уменьшение размера ячеи до 130 мм приведут к переиспользо- 
ванию запаса. 

К сожалению, те, кто определяет стратегию рыбного промыс¬ 
ла, проигнорировали четкие рекомендации Гарро и Джонса. 
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Рис. 10.21. Прогнозы Гарро и Джонса (Оаггосі, .Іопез, 1974) для стада сайки 
при трех режимах интенсивности промысла и трех размерах ячеи сети. (По 
РіІсЬег, Нагі, 1982.) 





Размеры ячеи не были изменены до 1979 г., а затем увеличены 
лишь со 120 до 125 мм. Интенсивность промысла никогда ие 
•опускалась ниже 45% и в конце семидесятых годов уловы со¬ 
ставляли 900 000 т. Поэтому не удивительно, что ло данным по¬ 
следних исследований 1980 г. это и другие стада трески в север¬ 
ной Атлантике в результате перелова серьезно пострадали. Рабо¬ 
та Гарро и Джонса дает основания надеяться на пользу от 
применения моделей с объединенным динамическим фондом. 
Но реакция на эту работу была несколько менее обнадежив 
вающей. 
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10.8.7. Заключение 

Грамотный промысел требует грамотных экологов! 

В заключение не лишне сказать несколько предостерегаю¬ 
щих слов. На самом деле, как показывает пример с треской, 
существует много популяций, промысел которых научно или эко¬ 
логически не обоснован. Их промышляют, основываясь на 
фольклоре, догадках или явной жадности; и существует много 
других популяций, которые эксплуатируют без всякого управле¬ 
ния или каких-либо ограничений. Примеров, когда действитель¬ 
но были успешно использованы модели промысла, сравнительно 
немного, а примеров, в которых собраны надежные данные, 
еще меньше. В случае рыбной ловли на реке, в отдаленных ме¬ 
стах, доступ к которым затруднен, неограниченный промысел 
рыболовами или спортсменами может быть приемлем. Но для 
большинства промышляемых популяций гарантией (или хотя 
бы реалистическим прогнозом) ее существования в будущем мо¬ 
жет быть только детальное понимание и грамотное управление. 

Конечно, возникает много случаев, в которых сама цель уп¬ 
равления является предметом спора. Долговременные экологи¬ 
ческие и кратковременные экономические цели могут часто 
вступать в противоречие. Кроме того, при управлении лесным 
хозяйством, например, стратегия, направленная на получение 
высокого урожая (поддержание одной популяции с высокой ско¬ 
ростью роста), в принципе отличается от стратегии, преследую¬ 
щей эстетические и рекреационные цели (смешанный лес нз зре¬ 
лых деревьев в состоянии, близком к равновесному). Однако, 
если существуют противоречия, которые должны быть разреше¬ 
ны, то в таком случае еще более необходим твердый фундамент 
знаний. 

Многие природные промышляемые популяции либо прибли¬ 
жаются к краю гибели, либо уже перешли через этот край. Боль¬ 
шинство из них изучены крайне недостаточно. Теория промысла 
обычно опережает накопление эмпирических данных; но и сама 
теория все еще сталкивается со многими обескураживающими 
трудностями. Политики, экономисты и сами рыбаки и охотни¬ 
ки, все они будут играть свою роль, если промысел этих попу¬ 
ляций будет продолжаться. Но в конечном счете существенно 
то, что контролируемый и устойчивый промысел будет зависеть 
от прогресса, которого экологи достигнут в будущем. 


Приложения 

Приложение 10.1 

Сплошной линией на верхнем рисунке показано изменение 
интенсивности пополнения популяции жертвы или продукции 
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растений в зависимости от плотности (см. гл. 6). Штриховыми 
линиями на том же рисунке изображено изъятие или выедание 
жертвы хищниками. В этом простейшем случае не делается 
различия между функциональными ответами типа 1, 2 и 3 
(разд. 8.5): предполагается, что скорость питания отдельных 
хищников в приемлемом диапазоне значений плотности возрас¬ 
тает линейно. Семейство линий получено потому, что общая 
скорость выедания зависит от плотности популяции хищника: 
штриховыми линиями с возрастающим наклоном показана воз¬ 
растающая плотность хищников. 

В точках пересечения кривых выедания и пополнения чистая 
скорость роста популяции жертвы равна нулю (выедание равно 
пополнению). Каждая из этих точек характеризуется величина¬ 
ми плотности жертвы и хищника, и эти пары значений плотно¬ 
сти, располагаясь на изоклине жертвы, характеризуют, таким 
образом, объединенные популяции. По этим точкам была по¬ 
строена изоклина для жертвы, приведенная на нижнем рисунке 
(и на рис. 10.7): ее форма характерна для самоограничивающей¬ 
ся популяции жертвы и приблизительно линейного функциональ¬ 
ного ответа. Стрелками на нижнем рисунке показано направле¬ 
ние изменения численности жертвы. 

Скорость 
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Приложение 10.2 

Эти графики сходны с графиками, приведенными в приложе¬ 
нии 10.1, но в данном случае общая скорость выедания при низ¬ 
кой плотности жертвы мала (слева) или равна нулю ( справа) 

-Пополнение 

-Выедание 


С = 8х С = 8х 



независимо от численности хищника. В результате при низких 
значениях плотности изоклина жертвы направлена вертикально. 


Приложение 10.3 

Рисунки в этом приложении аналогичны тем, которые при¬ 
ведены в приложениях 10.1 и 10.2. На графиках слева показаны 
эффекты функционального ответа типа 2, при котором скорость 
потребления выходит на плато при плотности жертвы гораздо 
ниже Кы. Это означает, что при промежуточных значениях плот¬ 
ности хищника кривые выедания дважды пересекают кривую 
пополнения, в результате чего получается колоколообразная изо¬ 
клина жертвы. Справа показаны эффекты, возникающие в том 
случае, когда при самой низкой плотности популяции жертвы 
скорость ее пополнения очень низка или даже равна нулю. Это 
может происходить, например, из-за трудностей при обнаруже¬ 
нии полового партнера или из-за необходимости объединяться 
■в группы, для того чтобы добывать пропитание; эти явления из- 
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вестны под названием «эффект Олли» (АНее, 1931). И в этом 
случае кривые выедания дважды пересекают кривую пополне¬ 
ния и изоклина жертвы снова оказывается колоколообразной. 














Глава II 

Редуценты и детритофаги 


11.1. Введение 

Деструкторы и детритофаги не контролируют запасы своих ре¬ 
сурсов: их связь с ресурсами можно определить как контроли¬ 
руемую донором. — Что такое разложение. — Ресурсами для де- 
тритофагов часто служат отмершие части унитарных орга¬ 
низмов. 

Когда растения и животные погибают, их тела становятся ре¬ 
сурсом для других организмов. Конечно, в известном смысле 
все консументы существуют за счет мертвого материала — 
плотоядные животные ловят и убивают свою жертву, а зеленый 
лист, оборванный травоядным животным, становится мертвым, 
как только начинается переваривание. Основное различие меж¬ 
ду организмами, которых мы будем рассматривать в этой главе 
и такими организмами, как растительноядные,- плотоядные 
.и паразиты заключается в том, что хищники и паразиты-непо¬ 
средственно влияют на скорость продуцирования своих-пище¬ 
вых ресурсов. И охотящиеся на газелей львы, и питающиеся 
травой газели, и пораженные ржавчинными грибами злаки — все 
они в результате потребления ресурса нарушают его способ¬ 
ность воспроизводить самого себя (увеличивать число газелей 
или массу травы). Вместе с тем некоторые категории мутуали- 
стов могут увеличивать запас ресурса, который ему обеспечива¬ 
ет партнер (гл. 13). В отличие от этих групп организмов реду¬ 
центы (бактерии и грибы) и детритофаги (животные, потреб¬ 
ляющие мертвый материал) не контролируют скорость, с кото¬ 
рой их ресурсы становятся доступными или возобновляются; они 
полностью зависят от скорости, с которой какой-нибудь другой 
фактор (старение, болезни, борьба, затенение листьев деревья¬ 
ми) высвобождает ресурс, обеспечивающий их жизнедеятель¬ 
ность. 

Математически мы можем выразить эти воздействия на ско¬ 
рость возобновления ресурса (Р) следующим образом. Для 
плотоядных, растительноядных и паразитов: 

-^- = Р (Ю-а-Р, 

где Р($)— функция количества ресурса Р, Р —- численность 
хищников и а — показатель эффективности, с которой особи на¬ 
ходят и добывают свою пищу. 
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Для мутуалистов: 

-^- = Р(Я) + 6.М, 

где М — численность мутуалистов, а б — показатель, характери¬ 
зующий благоприятное воздействие, которое оказывают отдель¬ 
ные мутуалисты на изменение доступности ресурсов их парт¬ 
нерам. 

Для редуцентов и детритофагов: 

-^ = Р(Я). (11.1) 

В этом случае нет члена, включающего консументов, потому что 
они не влияют непосредственно на скорость изменения доступ¬ 
ности ресурсов. 

Пимм (Рігпгп, 1982) описывает связь между редуцентами 
или детритофагами и их пищей как связь, контролируемую до¬ 
нором: донор (жертва) контролирует плотность реципиента 
(хищника), но не наоборот. Модели контролируемых донором 
взаимодействий по ряду признаков отличаются от традиционных 
моделей взаимодействий типа хищник—жертва Лотки—Воль- 
терры (гл. 10). Одно из важных отличий состоит в том, что как 
полагают, взаимодействующие группы видов, для которых ха¬ 
рактерна контролируемая донором динамика, особенно устойчи¬ 
вы и, далее, что эта устойчивость фактически не зависит от 
увеличения видового разнообразия и сложности пищевой сети 
или даже возрастает. Эта ситуация совершенно противополож¬ 
на той, в которой применима модель Лотки—Вольтерры. Под¬ 
робнее эти важные вопросы, касающиеся сложности пищевой 
сети и устойчивости сообщества, мы обсудим в гл. 21. 

Уравнение 11.1 показывает, что между популяцией консумен- 
та и ресурсом нет непосредственной обратной связи. Тем не ме¬ 
нее можно наблюдать косвенное влияние, например, через вы¬ 
свобождение питательных веществ из разрушающейся лесной 
подстилки, в конечном счете влияющее на скорость, с которой 
деревья образуют подстилку. В самом деле, именно в процессе 
регенерации питательных веществ редуценты и детритофаги 
играют наиболее значительную роль. 

Включение неорганических биогенных элементов в состав ор¬ 
ганического вещества называют фиксацией этих элементов; та¬ 
кая фиксация в первую очередь происходит в процессе роста 
зеленых растений. Напротив, разложение включает высвобож¬ 
дение энергии и минерализацию химических веществ, т. е. пре¬ 
вращение веществ из органической в неорганическую форму. 
Разложением называют постепенное разрушение мертвого орга¬ 
нического материала, которое осуществляется с помощью физи¬ 
ческих факторов и биологических агентов. Оно достигает куль- 
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минационного момента, когда сложные богатые энергией моле¬ 
кулы разрушаются консументами (редуцентами и детритофага¬ 
ми), превращаясь в двуокись углерода, воду и другие неорга¬ 
нические соединения. Некоторые из химических элементов бу¬ 
дут на время упрятаны в составе тела организмов-редуцентов, 
а энергия, содержащаяся в органическом веществе, будет ис¬ 
пользована для совершения работы и в конце концов утратится 
в виде тепла. В конечном счете связывание солнечной энергии 
в процессе фотосинтеза и фиксации минеральных элементов 
в живом веществе уравновешено потерями энергии в виде тепла 
и распадом органического вещества при минерализации. Таким 
образом, любая молекула питательного вещества может после¬ 
довательно фиксироваться и минерализоваться в повторяющих¬ 
ся циклических перемещениях вещества. О роли, которую реду¬ 
центы и детритофаги играют в потоках энергии и вещества на 
уровне сообщества, речь пойдет в гл. 17. Здесь же будет дано 
лишь общее представление об организмах, участвующих в этих 
процессах, и подробно рассмотрены способы использования ими 
своих пищевых ресурсов. 

Ресурсами для редуцентов и детритофагов служат не только 
тела погибших животных и растений. На протяжении своей 
жизни животные и растения непрерывно образуют мертвый 
органический материал, который кому-то может служить основ¬ 
ным ресурсом для обеспечения своей жизнедеятельности. 
По мере развития и роста унитарные организмы сбрасывают от¬ 
мершие части тела: членистоногие — личиночные покровы; 
змеи — старую кожу; другие позвоночные — кожу, волосы, 
перья и рога. С этими сброшенными частями часто связаны ор¬ 
ганизмы, специализирующиеся на их потреблении. Среди грибов 
существуют редуценты, которые специализируются на перьях и 
рогах, а" среди членистоногих — животные, специализирующиеся 
на шелушащейся коже. Кожа человека служит ресурсом для 
обитающих в домах клещей, которые представляют серьезную 
проблему для многих больных астмой. 

Постоянное сбрасывание отмерших частей еще более харак¬ 
терно для модулярных организмов. В колонии гидроида или 
коралла более старые полипы отмирают и разрушаются, тогда 
как другие части той же колонии продолжают образовывать 
новые полипы. У большинства растений старые листья опадают 
и взамен их появляются новые; сезонное образование подстилки 
в лесу является наиболее эффективным из всех процессов обра¬ 
зования ресурсов питания для редуцентов и детритофагов, но 
продуценты при этом не гибнут. Кроме того, у высших растений 
постоянно слущиваются клетки с корневых чехликов, а клетки 
коры корня отмирают по мере прорастания корней сквозь почву. 
Этот источник органического вещества формирует чрезвычайно 
богатую пищевыми ресурсами ризосферу. Ткани растений обыч- 
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но неплотные, и растворимые сахара и азотистые соединения 
становятся доступными на поверхности листьев, поддерживая 
рост бактерий и грибов, образующих филлосферу. 

Наконец, экскременты животных независимо от того выде¬ 
лены ли они детритофагами, фитофагами, истинными хищни¬ 
ками или паразитами становятся впоследствии ресурсом для 
редуцентов и детритофагов. Экскременты состоят из мертвого 
органического материала, который по своему химическому со¬ 
ставу сходен с пищей, потребленной выделившим экскременты 
животным. 

Оставшаяся часть этой главы состоит из двух разделов. 
В разд. 11.2 приводятся характеристики «действующих лиц» 
в пьесе «Разрушение» и оценивается относительная роль бакте¬ 
рий и грибов, с одной стороны, и детритофагов — с другой. За¬ 
тем, в разд. 11.3 мы в свою очередь займемся проблемами и про¬ 
цессами, связанными с потреблением детритофагами раститель¬ 
ного детрита, экскрементов и падали. 


11.2. Организмы 

П.2.1. Редуценты: бактерии и грибы 

Бактерии и грибы первыми заселяют только что появившийся 
мертвый органический материал. — Деструкторы в быту и про¬ 
мышленности. — Аэробные и анаэробные деструкторы в приро¬ 
де. — После начальной фазы разложение более устойчивых тка¬ 
ней замедляется. — В природе наблюдается последовательная 
смена микроорганизмов-деструкторов. — Большая часть видов 
микроорганизмов-деструкторов характеризуется сравнительно 
высокой специализацией. 

Если животные-падальщики не используют мертвые органи¬ 
ческие остатки сразу, то процесс их разрушения обычно начина¬ 
ется с заселения бактериями и грибами. Одновременно проис¬ 
ходят и другие изменения: ферменты в мертвых тканях начина¬ 
ют их автолиз, расщепляя углеводы и белки до более простых 
растворимых соединений. Мертвый материал может размывать¬ 
ся дождями или, в водной среде, терять минеральные и раство¬ 
римые органические компоненты по мере того, как они перехо¬ 
дят в раствор. 

Споры бактерий и грибов присутствуют повсюду, в воздухе 
и в воде и обычно находятся на поверхности (а часто и внутри) 
тел животных и растений до того, как они погибнут. Как прави¬ 
ло, они первыми наряду с некротрофными паразитами (см. 
гл. 12) получают доступ к ресурсу. Эти первые поселенцы стре¬ 
мятся использовать растворимые вещества, главным образом 
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аминокислоты и сахара, которые диффундируют свободно. Бак¬ 
терии и грибы не имеют ряда ферментов, необходимых для пере¬ 
варивания структурных материалов, таких, как целлюлоза, лиг¬ 
нин, хитин и кератин. Многие виды РепісіНит, Мисог и Юііго- 
риз, так называемые «сахарные грибы», быстро растут на ран¬ 
них этапах разложения; как и для бактерий со сходной оппор¬ 
тунистической физиологией, для них характерны вспышки оби¬ 
лия на недавно погибших трупах. По мере использования легко 
доступных пищевых ресурсов численность популяций оппортуни¬ 
стов резко сокращается; однако остается большое количество 
спор, из которых, если станет доступен новый источник органи¬ 
ческих остатков, возникает новая популяция этих организмов 
с последующей вспышкой численности. Эти организмы называ¬ 
ют видами-оппортунистами, для которых характерна «г-страте- 
гия», среди редуцентов (см. гл. 14) и обычно сравнивают 
с «бродягами» или даже с «отпетыми бродягами»; речь об этом 
шла в гл. 5, когда мы рассматривали вопросы о расселении 
птиц, обитающих на островах (с. 248, 249, 250). 

С ранними стадиями процесса разложения мы можем столк¬ 
нуться дома, используются они и в промышленности. 

а) Первыми поселенцами на прокисшем хлебе становятся 
оппортунистические грибы, такие, как РепісіИіит и Мисог, раз¬ 
вивающиеся на крахмале и сахаре. 

б) Цветочный нектар раньше всех заселяют, как правило, 
дрожжи (простые сахаромицеты), они могут распространяться 
на зрелые плоды или давать вспашку численности в соках, в ре¬ 
зультате чего получаются хорошо известные продукты броже¬ 
ния — вино и пиво. 

в) Приготовление силоса из зеленой массы для его хранения 
в качестве корма скоту или квашеной капусты зависит от пер¬ 
вых вселенцев, которые метаболизируют растворенные или легко 
растворимые углеводы. В этом процессе участвуют бактерии, 
главным образом молочнокислые, которые при анаэробном 
брожении потребляют растворенные сахара и образуют органи¬ 
ческие кислоты (в основном молочную кислоту). В кислой среде 
в результате снижения рН ниже уровня, при котором активны 
другие редуценты, растительная масса «заквашивается». 

г) Растения, которые используют в качестве источника во¬ 
локон (например, лен и джут), «вымачивают»; в процессе вы¬ 
мачивания микробы, разлагая остатки мягких растительных 
тканей, освобождают от них волокна. Этот процесс осуществля¬ 
ется в первую очередь бактериями, которые проникают через 
поврежденные участки и размножаются в мягких легко распа¬ 
дающихся камбиальных тканях, разрушая пектиновые и геми¬ 
целлюлозные оболочки клеток, еще не укрепленные целлюлозой 
и лигнином. Здесь снова в качестве первичных редуцентов вы¬ 
ступают простые оппортунистические организмы. 




Рис. 11.1. Слева. Споры (конидии) водных гифомицетов из речной пены (по 
\ѴеЬ8іег, 1970). Справа : Кристаллик кварца в почве, заселенный палочковид¬ 
ными бактериями (из Коѵиа, СашрЬеІІ, 1974) 


В природе, как и в различных промышленных и бытовых 
процессах, активность первых вселенцев определяется метабо¬ 
лизмом сахаров и в значительной степени зависит от аэрации. 
При свободном доступе кислорода растущие микроорганизмы 
разлагают сахара до двуокиси углерода. В анаэробных усло¬ 
виях брожение приводит к неполному разложению сахаров 
с образованием таких продуктов, как спирт и органические кис¬ 
лоты, которые изменяют среду для последующих вселенцев. 
В частности снижение рН вследствие образования кислот спо¬ 
собствует развитию грибов и подавляет бактериальную ак¬ 
тивность. 

Какой вид первым поселится на только что появившемся 
мертвом материале, в значительной степени зависит от случая, 
но в некоторых местообитаниях встречаются специализирован¬ 
ные организмы, свойства которых повышают их шансы первыми 
заселять источники органического вещества. Растительный опад, 
попадающий в ручьи или пруды, часто заселяют водные грибы 
(например, НурЬотусеіез), имеющие споры с клейкими кончика¬ 
ми (рис. 11.1, А) и часто необычную форму, которая, по-видимо¬ 
му, существенно повышает возможность того, что споры попадут 
на упавшие листья и приклеются к ним. Они могут распростра¬ 
няться, разрастаясь внутри тканей от одной клетки к другой 
(рис. 11.2). 

После заселения мертвого органического материала гриба¬ 
ми и бактериями, разлагающими сахара и, возможно, также 
после вымывания дождем или в воде оставшиеся вещества вы¬ 
деляются не так легко и гораздо более устойчивы к воздействию 
организмов. В общем основные компоненты мертвого органиче- 
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ского материала в порядке возра¬ 
стания устойчивости к разложению 
можно расположить следующим об¬ 
разом: сахара< (менее устойчивы 
чем) крахмал<гемицеллюлозы< 
спектины и белки<целлюлоза< 
<лигнины<суберины<кутйны. Из 
этого следует, что процесс разруше¬ 
ния после быстрого расщепления 
сахаров начинает протекать мед¬ 
леннее и в него вовлекаются микрог 
организмы, специализирующиеся 
на целлюлозе и лигнинах и разру¬ 
шающие более сложные белки, су- 
берины (пробку) и кутикулу. Эти 
соединения представляют собой 
структурные компоненты и их разрушение и метаболизм зависят 
от очень тесного контакта с редуцентом (большинство целлю- 
лаз — это поверхностные ферменты, для работы которых необ¬ 
ходим физический контакт между организмом-редуцентом и его 
питательным субстратом). Процессы разложения могут при этом 
зависеть от скорости, с которой гифы грибов проникают из клет¬ 
ки в клетку через оболочки, содержащие лигнин. Грибы, разла¬ 
гающие древесину, можно подразделить на две основные кате¬ 
гории специализированных редуцентов: бурая гниль, которая 
может разрушать целлюлозу, но оставляет содержащее преиму¬ 
щественно лигнин бурое вещество, и белая гниль, которая раз¬ 
рушает в основном лигнин и оставляет белую целлюлозу. 

Организмы, способные воздействовать на все более устойчи¬ 
вые соединения, образуют естественную последовательность, ко¬ 
торая начинается с простых грибов, разлагающих сахар (в ос¬ 
новном фикомицеты и несовершенные грибы), за ними обычно 
следуют грибы, имеющие перегородки (аскомицеты, базидиоми- 
цеты и актиномицеты), которые растут медленнее, не так широ¬ 
ко распространяют споры, имеют тесный контакт с субстратом 
и более специализированный обмен веществ (Ри^Ь, 1980). Раз¬ 
нообразие микрофлоры, разрушающей листовой опад, имеет 
тенденцию снижаться, по мере того как все меньшее число бо¬ 
лее специализированных видов разрушает оставшиеся наиболее 
устойчивые компоненты. Пример последовательности грибов, 
участвующих в разложении листового опада, приводится в гл. 16 
(разд. 16.4.3). 

В ходе сукцессии состав разлагающегося органического ве¬ 
щества меняется; на самом деле эти изменения определяют в ос¬ 
новном ход сукцессии. На рис. 11.3 на примере разложения 
опавших листьев дуба в лесной подстилке и в небольшом ручье, 
протекающем в этом лесу, показано изменение состава мертвого 



Рис. 11.2, Микориза водного 
гриба СІасІосНуігшт герііса- 
іит в эпидермисе водного 
растения. Округлые -тель¬ 
ца — зооспорангии. (Из 
\ѴеЬ5Іег, 1970.) 
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А. йиегсиз зеггіз 

Лесная подстилка в Венгрии 



Ручей в Северной Америке (і> Огаста-Крик) 

Рис. 11.3. Изменения в составе дубового листового опада при его разложении 
в резко различающихся условиях. А. Разложение листьев Оиегсиз сеггіз в лес¬ 
ной подстилке в Венгрии в течение года. Б. Разложение листьев Оиегсиз аІЬа 
в небольшом ручье в Северной Америке в течение 28 нед эксперимента. Коли¬ 
чества веществ выражены в процентах от исходных количеств. (Соответствен¬ 
но из ТоіЬ еі аі., 1975 и ЗиЬегкгорр еі аі., 1976.) 


органического вещества. В обоих случаях картина удивительно 
схожа. Растворимые углеводы быстро исчезают в основном за 
счет вымывания (относительно более интенсивного в ручье). Ко¬ 
личество устойчивых целлюлозных и гемицеллюлозных струк¬ 
турных компонентов благодаря ферментативному разложению 
уменьшается, но это уменьшение происходит медленнее, а со¬ 
держание лигнина (определялось только для лесной подстилки) 
снижается медленнее всего. Липиды (измерялись только 
в ручье) разлагаются с промежуточной скоростью. 

Отдельные виды редуцентов в микрофлоре оказываются не 
очень гибкими в биохимическом смысле: большинство из них 
справляется только с ограниченным набором веществ. Для того 
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чтобы разложить структурно и химически.сложные ткани расте¬ 
ний или трупы животных, должны быть вовлечены различные 
типы редуцентов. Полное разложение мертвого растительного 
и животного органического материала могут выполнить различ¬ 
ные комплексы редуцентов, состоящие из бактерий и грибов; 
в природе эти организмы редко действуют порознь; если бы это 
было так, то процесс разложения протекал бы гораздо медлен¬ 
нее. Основным фактором, тормозящим разложение органических 
остатков растений, является наличие у них прочных клеточных 
структур — редуценты, проникающие в трупы животных, стал¬ 
киваются с гораздо меньшими препятствиями. Процесс разло¬ 
жения растений резко ускоряется под влиянием любой активно¬ 
сти, которая ведет к размельчению и дроблению тканей. Так, 
пережевывание мертвого материала детритофагами делает до¬ 
ступным содержимое клеток и их оболочки для воздействия 
микроорганизмов. 


11.2.2. Детритофаги и специализированные животные, 
питающиеся микробами 

Специализированные микроорганизмы, питающиеся бактериями 
и грибами. — Большинство детритофагов питаются как детри¬ 
том, так и микроскопическими растениями. — Наземных детри¬ 
тофагов обычно классифицируют в соответствии с их размера¬ 
ми. — Важная роль дождевых червей. — Относительная роль 
микро-, мезо- и макрофауны варьирует в зависимости от гео¬ 
графической широты местности. — Сообщества наземных детри¬ 
тофагов зависят от влажности местообитаний. — Водных детри¬ 
тофагов обычно классифицируют в соответствии с их функцио¬ 
нальной ролью. — Сообщества с доминирующими детритофа¬ 
гами. 

Животные, питающиеся микроорганизмами, действуют вме¬ 
сте с детритофагами; отделить одну группу от другой довольно 
трудно. Эти животные имеют небольшие размеры и специализи¬ 
руются на питании микрофлорой; они способны поедать бакте¬ 
рии и грибы, но не сам детрит. Для того чтобы использовать 
в пищу две главные группы микрофлоры, необходимы совсем 
разные способы питания, что связано главным образом с разли¬ 
чиями в характере их роста. Бактерии (и дрожжи) образуют 
колонии, которые возникают в результате деления отдельных 
клеток; колонии обычно располагаются на поверхности мелких 
частиц (рис. 11.1,5). Консументы, специализирующиеся на по¬ 
треблении бактерий, неизбежно оказываются очень мелкими; 
к ним относятся свободноживущие простейшие, такие, как аме¬ 
бы, обитающие не только в почве, но и в воде, и почвенные не¬ 
матоды Реіойега, которые не поедают частицы мертвого ве- 
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щества целиком, а питаются среди них, поедая с их поверхно¬ 
сти бактерий. В отличие от бактерий, грибы образуют сильно 
ветвящиеся нитевидные гифы, которые у многих видов способ¬ 
ны проникать внутрь органического материала. Некоторые орга¬ 
низмы, специализированные на питании грибами, имеют колю¬ 
ще-сосущие ротовые части — стилеты (например, нематода йі- 
Іуіепскиз), которыми они прокалывают отдельные гифы. Однако 
многие питающиеся грибами животные поедают гифы целиком. 
В некоторых случаях между животными, питающимися гриба¬ 
ми (жуками, муравьями, термитами), и этими видами грибов су¬ 
ществуют тесные мутуалистические отношения. Подобные при¬ 
меры мутуализма обсуждаются в гл. 13. Обратите внимание на 
то, что питающиеся грибами животные потребляют живые ре¬ 
сурсы и их динамику нельзя считать контролируемой донором 
(с. 524). 

Чем крупнее животное, тем в меньшей степени оно способно 
различать при питании микрофлору и растительный или живот¬ 
ный детрит, на котором обитают микроорганизмы. Фактически, 
большинство детритоядных животных, участвующих в разложе¬ 
нии мертвого органического материала, относятся к всеядным 
консументам, потребляющим как собственно детрит, так и свя¬ 
занную с ним микрофлору. 

Беспозвоночные, которые принимают участие в разложении 
мертвого растительного и животного материала, принадлежат 
к самым разнообразным таксономическим группам. В наземных 
биотопах их обычно разделяют по размерным группам. Разме¬ 
ры— это не просто произвольно выбранный признак для клас¬ 
сификации; размеры являются важной характеристикой орга¬ 
низмов, которым приходится добираться до пищевых ресурсов, 
выкапывая норы или проползая в щели и ходы в листовой под¬ 
стилке или почве. В состав микрофауны (включая специализиро¬ 
ванных животных, питающихся микроорганизмами) входят про¬ 
стейшие, нематоды и коловратки (рис. 11.4). К основным груп¬ 
пам мезофауны (животные с шириной тела от 100 мкм до 2 мм) 
относятся почвенные клещи (Асагі), ногохвостки (СоІІешЬоІа) 
и энхитреиды (ЕпсЬуІгаеібае). Макрофауна (ширина тела от 2 
до 20 мм) и, наконец, мегафауна (>20 мм) включают мокриц 
^Ізоросіа), многоножек (Біріоросіа), дождевых червей (Ме&а- 
•сігііі), улиток и слизней (Моііизса) и личинок некоторых мух 
(Оіріега) и жуков (Соіеоріега). Эти животные в основном от¬ 
ветственны за первоначальное размельчение растительных ос¬ 
татков. Благодаря своей активности они могут вызывать замет¬ 
ное перераспределение детрита и тем самым непосредственно 
участвовать в формировании структуры почвы. Организмы, оби¬ 
тающие в почве и лесной подстилке, перечислены на рис. 11.5. 

Дарвин (Багхѵіп, 1888) рассчитал, что дождевые черви на 
некоторых пастбищах, расположенных неподалеку от его дома, 



534 


Ч. 2. Взаимодействия 


Микрофлора и микрофауна 
Вааегіа 

Рипді 


100 


Мезофауна 

мкм 


Макро- и мегафауна 
2 мм 20 мм 


Метаіогіа 


Ргоіогоа 


Воіі^ега 


Асагі 


СоІІетЬоІа 


Ргошга 


Ріріига 


ЗутрИуІа 


ЕпсЬуиаеісіае 

-, 

СМеІопеіЫ 


І$оргега| 


ОріГюпе* 


І$орогіа 


АтрМросіа 


СЬіІоросіа 

- 1 - 

Оіріоросіа 

- ~ Т -— 


Медасігііі (дождевые черви) 


Соіеоріега 


Агепеігіа 

—і- 

МоІІи$са 

- 


16 32 64 128 256 512 1024 


8 16 32 


64 


мкм мм 

Ширина тела 

Рис. 11.4. Классификация организмов по ширине тела из пишевых сетей назем¬ 
ных редуцентов. Полностью хищными являются следующие группы: Оріііопез 
(сенокосцы), СЬіЗоросіа (многоножки), АгапеМа (пауки). (Из Злѵііі еі а!., 1979.) 

за 30 лет сформировали новый слой почвы толщиной 18 ем, вы¬ 
нося ежегодно на поверхность около 50 т экскрементов на 1 га. 
С тех пор еще в ряде случаев были получены величины того же 
порядка. На пастбищах в западной Нигерии были зарегистриро¬ 
ваны даже более высокие величины: 170 т-га _1 в течение 2— 
6 мес за сезон дождей (Маб^е, 1969). Кроме того, не все виды 
дождевых червей выделяют экскременты на поверхность почвы, 
поэтому общее количество минерального и органического ве¬ 
щества, которое перемещают черви, может быть гораздо боль¬ 
ше. Там, где дождевые черви многочисленны, они зарывают 
опад, перемешивают его с почвой (и тем самым делают его до¬ 
ступным для других редуцентов и детритофагов), проделывают 
ходы (улучшая при этом аэрацию и дренаж почвы) и выделяют 
богатые органическим веществом экскременты. Вполне понятны 
причины тревоги, которую вызывают у экологов последствия 
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Рис. 11.5. Представители наиболее важных групп детритофагов в листовом 
опаде и почве (масштаб не соблюден) 


использования человеком экосистем, приводящие к снижению 
численности популяций червей. 

Детритофаги обитают в наземных местообитаниях всех ти¬ 
пов, они часто представлены удивительно большим числом ви¬ 
дов и достигают высокой численности. Так, например, на квад¬ 
ратном метре почвы в лесах умеренной зоны можно обнаружить 
около 1000 видов животных, при этом численность нематод 
и простейших может превышать 10 млн.; ногохвосток (Соііет- 
Ъоіа) и почвенных клещей (Асагі) — 100 000; других беспозво¬ 
ночных— около 50 000 (Апдегзоп, 1978). Относительное значе¬ 
ние микрофауны, мезофауны и макрофауны в наземных сооб¬ 
ществах изменяется в меридиональном направлении (рис. 11.6). 
Микрофауна играет относительно большую роль в богатых ор¬ 
ганикой почвах северных лесов, тундры и полярной пустыни. 
Большое количество органического материала в них стабилизи¬ 
рует режим увлажненности почвы и обеспечивает благоприят¬ 
ные микроусловия для простейших, нематод и коловраток, ко¬ 
торые обитают в интерстициальной водной пленке. Этих живот¬ 
ных очень мало в прогретых, сухих минерализованных почвах 
тропиков. Глубокие обогащенные органическим веществом поч¬ 
вы в лесах умеренной зоны занимают промежуточное положе¬ 
ние; в них поддерживается самая высокая численность популя¬ 
ций почвенных клещей, ногохвосток и энхитреид, относящихся 
к мезофауне. Численность в большинстве других групп живот¬ 
ных по направлению к более засушливым тропикам уменьшает¬ 
ся, там их замещают термиты. 
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Рис. 11.6. Типы широтных изменений во вкладе макро-, мезо- и микрофауны 
в процесс разложения в наземных экосистемах. Накоплению органического 
вещества в почве (ОВП) (обратно пропорционально скорости разрушения 
листового опада) способствуют низкая температура и заболачивание, при ко¬ 
торых микробная активность ослаблена. (Из $\ѵі1{ еі аі., 1979.) 

В не столь крупном масштабе состав и активность сообщест¬ 
ва редуцента также зависит от условий обитания организмов. 
Основную роль, определяющую скорость разложения, играет 
температура (5\ѵій еі аі., 1979) и, кроме того, подвижные орга¬ 
низмы микрофауны и микрофлоры (простейшие, нематоды, ко¬ 
ловратки и те грибы, которые в своем жизненном цикле имеют 
подвижные стадии; см. рис. 3.8) ограничены толщиной водной 
пленки на поверхности разлагаемого субстрата. В сухих почвах 
таких организмов практически нет. Можно наблюдать постепен¬ 
ный переход от безводных условий через заболоченные почвы 
к истинно водной среде. В первом случае содержание воды 
и толщина водной пленки имеют первостепенное значение, но при 
все большем и большем увлажнении почвы ситуация изменяет¬ 
ся таким образом, что постепенно оказывается близкой к услови¬ 
ям придонного слоя в водном местообитании, где не доступ¬ 
ность влаги, а скорее дефицит кислорода может определять 
жизнедеятельность организмов. 

В отличие от исследований, проводившихся в наземных эко¬ 
системах, в пресноводной экологии при классификации организ¬ 
мов за основу брали не размеры, а их функциональную роль. 
Камминз (Сиштіпз, 1974) предложил схему, в соответствии 
с которой среди обитающих в ручьях беспозвоночных животных 
выделяются четыре основные категории. Детритофаги, которые 
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питаются крупными частицами органического вещества (круп¬ 
нее 2 мм), называются размельчителями (зЬгеёбегз); они дро¬ 
бят крупные частицы на более мелкие фрагменты. В ручьях 
размельчители, такие, как личинки ручейников (Зіепорігуіах зрр.), 
бокоплавы ( Саттагиз зрр.) и равноногие раки (например, Азеі- 
Іиз зрр.) очень часто питаются падающими с деревьев листьями. 
Собиратели (соІІесіог-^аШегегз) подбирают частицы органиче¬ 
ского вещества, оседающего на дне ручьев, а собиратели-филь- 
траторы (соІІесіог-Шіегегз) отцеживают мелкую взвесь из по¬ 
тока воды. Некоторые представители этих категорий представ¬ 
лены на рис. 11.7. Ротовые части соскребателей (дгагег-зсга- 
регз) приспособлены для соскабливания с камней и поедания 
слоя органических обрастаний, состоящих из прикрепленных во¬ 
дорослей и адсорбированного на поверхности субстрата мертво¬ 
го органического вещества. Последняя категория беспозвоноч¬ 
ных животных включает хищников. На рис. 11.8 показаны связи 
между трофическими группами беспозвоночных и тремя катего¬ 
риями мертвого органического вещества. Этой схеме, разрабо¬ 
танной для логических сообществ, очевидно, можно найти ана¬ 
логи в наземных и в других водных экосистемах. В почве в ка¬ 
честве размельчителей важную роль играют дождевые черви, 
а различные ракообразные выполняют ту же функцию в мор¬ 
ских донных сообществах. Фильтрация, однако, распространена 
только среди морских организмов и не бывает у наземных. 

Размельчители и собиратели наряду с частицами мертвого 
органического вещества различного происхождения перерабаты¬ 
вают экскременты и живых водных беспозвоночных. По-видимо¬ 
му, даже на крупных экскрементах водных беспозвоночных спе¬ 
циализированные животные не поселяются; это скорее всего 
связано с их быстрым разрушением и размыванием в воде. 
На трупах животных также нет специализированной фауны — 
многие водные беспозвоночные всеядные и большую часть вре¬ 
мени питаются растительным детритом, экскрементами и оби¬ 
тающими на них микроорганизмами, но когда доступны мертвые 
беспозвоночные или рыба, то они всегда охотно на них кормят¬ 
ся. Такая ситуация резко отличается от той, что наблюдается 
в наземных условиях, где как экскременты, так и трупы живот¬ 
ных имеют специализированных детритофагов (см. ниже). 

Некоторые сообщества почти целиком состоят из детритофа¬ 
гов и питающихся ими животных. Это характерно не только для 
лесной подстилки, но также для сильно затененных ручьев^ глу¬ 
боких слоев океана и озер и среди постоянных обитателей пе¬ 
щер: короче говоря, везде, где недостаточно света для полноцен¬ 
ного фотосинтеза, но существует приток органического вещества 
из соседних растительных сообществ. В лесную подстилку и за¬ 
тененные ручьи основная часть органического материала посту¬ 
пает в виде листового опада с деревьев. В придонные слои 
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Рис. 11.7. Примеры различных категорий беспозвоночных консументов в прес¬ 
ных водах. 
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листья 




Рис. 11.8. Общая схема потока энергии в ручье. Часть крупнозернистой орга¬ 
нической взвеси (КОВ) вследствие выщелачивания быстро теряется в виде 
растворенного органического вещества (РОВ). Оставшаяся часть превращает¬ 
ся в тонкую органическую взвесь (ТОВ) благодаря трем процессам: 1) меха¬ 
ническое разрушение частиц; 2) обработка микроорганизмами, вызывающими 
постепенное разрушение; 3) измельчение животными-размельчителями. Кроме, 
того, животные всех групп, выделяя экскременты (пунктирные линии), попол¬ 
няют ТОВ. РОВ также превращается в ТОВ благодаря физическому процес¬ 
су флоккуляции или поглощению РОВ микроорганизмами. Слой органического 
вещества, прикрепленного к камням на дне ручья, образуется из водорослей, 
РОВ и ТОВ, осевших на органическую основу. 

океана и озер непрерывно оседает детрит из эвфотичсской зоны. 
В пещеры органическое вещество поступает с водой через поч- 
ву и между камней в виде раствора и взвеси, заносится ветром 
и попадает с мигрирующими животными. В других местообита¬ 
ниях численность детритофагов может быть гораздо ниже, чем 
фитофагов, хищников и паразитов, но в некотором количестве 
они присутствуют всегда. 


П.2.3. Относительная роль микрофлоры и детритофагов 

Биомасса: важная, но недостаточно совершенная мера оценки 
значимости. — Решающее значение взаимодействий между де¬ 
тритофагами и микроорганизмами. — Жизнь (после смерти) 
стенок растительных клеток. 

Оценивать роль микрофлоры и детритофагов в разложении 
мертвого органического вещества можно различными способа¬ 
ми. Сравнивая эти группы по численности, мы увидим, что пре¬ 
обладающими будут бактерии. Это почти неизбежно, поскольку 
в данном случае учитываются отдельные клетки. Сравнение био¬ 
массы дает иные результаты. На рис. 11.9 приведены относи¬ 
тельные значения количества биомассы (по содержанию азота) 
у разных групп организмов, участвующих в разложении листо- 
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Рис. 11.9. Относительное значение 
микрофлоры в разложении лесного 
опада по сравнению с членистоно¬ 
гими, дождевыми червями и нема¬ 
тодами, оцененное по содержанию 
в них азота. Микробная актив¬ 
ность гораздо выше, чем актив¬ 
ность детритофагов, но обилие 
_ детритофагов в течение года бо- 
Д лее постоянно. (По Лизтиз еі а!.. 
1972.) 


вого опада в лесной подстилке. В течение большей части года 
биомасса микроорганизмов в 5—10 раз превышала биомассу 
детритофагов. Биомасса детритофагов в течение года изменя¬ 
лась не столь значительно, потому что животные этой группы 
менее ^чувствительны к колебаниям абиотических условий 
и зимой они фактически преобладали в сообществе. 

К сожалению, биомасса различных групп редуцентов сама 
по себе довольно слабо характеризует их относительный вклад 
в процесс разложения. Популяции короткоживущих высокоак¬ 
тивных организмов могут играть большую роль в функциониро¬ 
вании всего сообщества, чем более крупные долгоживущие но 
медлительные животные (например, слизни!), которые делают 
больший вклад в биомассу. В целом оценить относительный 
вклад микроорганизмов и детритофагов в процесс разложения 
органического вещества очень трудно. Прежде всего это связано 
с тем, что жизнедеятельность этих организмов тесно связана. 

Разложение мертвого органического материала представляет 
собой не просто сумму процессов жизнедеятельности микроор¬ 
ганизмов и детритофагов. Оно в значительной степени определя¬ 
ется взаимодействием между ними. Природу такого взаимодей¬ 
ствия иллюстрирует рис. 11.10, на котором представлены 
результаты очень простого эксперимента. В микрокосм, содержа¬ 
щий 1 г дубового листового опада, помещали разное число мок¬ 
риц. Присутствие этих ракообразных вызывало увеличение ин¬ 
тенсивности дыхания микрофлоры (индекса скорости разложе- 
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Рис. 11.10. Влияние жизнедеятельности мокриц (Ізоросіа) на процесс микроб¬ 
ного разложения листового опада в лабораторных микрокосмах. (Из Напіоп, 
Апдегзоп, 1980.) 


ния опада) в течение более чем 40 сут. При самой высокой 
плотности детритофагов (10 мокриц) интенсивность дыхания 
микроорганизмов также возрастала, по крайней мере в началь¬ 
ный период. Измельчая листья, эти детритофаги увеличивали 
площадь их поверхности (в расчете на единицу объема опада) 
и тем самым повышали доступность субстрата для микроорга¬ 
низмов. Однако подсчет бактериальных клеток и длины грибных 
гиф показал, что существуют другие, более сложные последст¬ 
вия, связанные с тем, что детритофаги стимулируют бактери¬ 
альный рост, но подавляют рост грибов. В другом эксперименте, 
где также использовали опавшие листья дуба, дыхание микро¬ 
организмов было значительно выше на экскрементах сухопутной 
личинки ручейника Епоісуіа ризіііа, чем на высушенных дубо¬ 
вых листьях, которые служили ей кормом (рис. 11.11). Сходство 
кривых интенсивности дыхания при питании экскрементами 
и листьями, размельченными до такого же, как в экскрементах, 
размера частиц, свидетельствует о том, что повышение активно¬ 
сти микроорганизмов было в основном связано с увеличением 
площади поверхности листьев. 

Повышение интенсивности дыхания микроорганизмов, свя¬ 
занное с деятельностью детритофагов, наблюдалось также при 
разложении трупов мелких млекопитающих. В полевых услови¬ 
ях размещали две группы трупов грызунов массой по 25 г, с ко¬ 
торых были удалены насекомые. В одной группе трупы были: 
интактными, в другой — специально продырявлены во многих: 
местах препаровальной иглой, для того чтобы имитировать дея¬ 
тельность личинок мясных мух. Результаты проводившегося 
осенью на одном из пастбищ в Англии эксперимента показали, 
что в продырявленных трупах активность микробов была выше 




542 


Ч. 2. Взаимодействия 



Рис. 11.11. Дыхание микрофлоры, содержащейся в пище и экскрементах сухо¬ 
путного ручейника Епоісуіа ризіііа. Активность в экскрементах (сплошная ли¬ 
ния) и в опаде из дубовых листьев с частицами близкого размера (пунктирная 
линия) схожа и резко отличается от активности микрофлоры в интактных 
листьях (штриховая линия). (Из БгШ, \ѴіІкашр, 1959.) 

(рис. 11.12). Проделывая ходы, личинки мясных мух способст¬ 
вуют проникновению микрофлоры и улучшают аэрацию трупа. 

Взаимодействие микрофлоры и детритофагов можно изу¬ 
чать, прослеживая судьбу кусочка листа в процессе его разло¬ 
жения, сосредоточив при этом внимание на оболочке отдельной 
клетки. Сначала, когда лист только что упал на землю, клеточ¬ 
ная оболочка защищена от воздействия микроорганизмов тем, 
что она находится внутри растительной ткани. Изоподы откусы¬ 
вают кусочки листа, которые попадают к ним в пищеваритель¬ 
ный тракт. Там эти кусочки подвергаются воздействию другой 
микрофлоры и пищеварительных ферментов ракообразного. 
Из пищеварительного тракта кусочки листа выходят изменен¬ 
ными. Теперь они представляют собой часть экскрементов рако¬ 
образного и в большей степени подвержены воздействию микро¬ 
организмов, поскольку измельчены и частично переварены. Ку¬ 
сочек листа, пока на нем поселяются микроорганизмы, снова 
может быть съеден, например ногохвостками-копрофагами, 
и пройти через новые условия в ее пищеварительном тракте. Не¬ 
полностью переваренные кусочки снова могут появиться в еще 
более доступном для микроорганизмов состоянии, но на этот раз 
в составе экскрементов ногохвостки. На своем пути от фрагмен¬ 
та отмершей ткани к своему неизбежному концу — разложению 
на двуокись углерода и минеральные вещества — этот кусочек 
листа может пройти через кишечник еще нескольких животных. 

Такой «редукционистский» подход к изучению процесса раз¬ 
ложения позволяет выделить характерные черты взаимодействия 
микрофлоры с детритофагами. Существует, однако, еще более 
впечатляющий способ представить этот процесс, если мы вспом¬ 
ним, что пищеварительный тракт животного — это просто часть 
внешней среды, которая в виде трубки проходит через его тело. 
Частица отмершего листа в процессе своего разложения прохо- 
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Рис. 11.12. Динамика выделения С0 2 как оценка микробной активности в тру¬ 
пах мелких млекопитающих, помещенных в «респирометр» и изолированных 
от проникновения насекомых. В одной серии трупы были оставлены неповреж¬ 
денными, а в других препаровальной иглой были проделаны многочисленные- 
отверстия, имитирующие воздействие личинок падальных мух. (Из Риішап, 
1978а.) 


дит через последовательность различных условий; некоторые 
этапы этой последовательности контролируются средой пищева¬ 
рительного тракта, в других случаях — это экскременты или 1 
частицы почвы, с которыми перемешиваются экскременты. Рас¬ 
сматривая таким образом процесс разложения, мы видим, что о» 
часто начинается в пищеварительном тракте растительноядного- 
животного: разложение происходит в основном за счет микро¬ 
организмов, и основным источником питательных веществ для- 
этого животного служат побочные продукты микробного разло¬ 
жения. Более подробно этот процесс будет обсуждаться в разде¬ 
ле, посвященном мутуализму (между жвачными животными д 
микроорганизмами; гл. 13), но мог бы вполне быть рассмотрен 
и здесь как начальная стадия процесса разложения мертвого ма¬ 
териала микроорганизмами. 


11.2.4. Химический состав редуцентов, детритофагов 
и их пищевых ресурсов 

Низкое содержание азота в растительном материале ограничи¬ 
вает скорость его разложения. — Отношение С(М в почве сохра¬ 
няется на постоянном уровне. 

Между химическим составом отмерших растительных тканей 
(основной ресурс) и составом тканей потребляющих и разла¬ 
гающих гетеротрофных организмов существуют большие разли¬ 
чия. На уровне основных органических компонентов это пока¬ 
зано в табл. 11.1, а на уровне биогенных элементов — 
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Таблица 11.1. Главные органические компоненты (в процентах от общей 
сухой массы) пищевых ресурсов детритофагов. (Составлено ЗлѵіГі еі аі., 
1979, где даны ссылки на оригинальные источники.) 



Липиды 

Запасные 

углеводы 

Целлюлоза 

Прочие по¬ 
лисахариды 
клеточной 
стенкн 

Лнгнин 

Белок 

Зола 

Опавшие листья 

8 

22 

іб 

13 

21 

9 

6 

Отмершая древесина 

2—6 

1—2 

45—48 

19—24 

17—26 

— 

0,3— 

1,1 

Бактерии 

10—35 

5—30 

— 

4—32 

— 

50—60 

5—15 

Грибы 

Беспозвоночные детрито¬ 
фаги 

1—42 

8—60 


2—15 


14—52 

38—72 

5—12 

9—23 

2—26 

11—31 

— 

5—9 

— 

Экскременты беспозво¬ 
ночных (многоножки) 

— 

2 

38 

— 

? 

И 

8 

Экскременты позвоноч¬ 
ных (лошадь) 

2 

5 

28 

24 

14 

7 

9 

Трупы позвоночных 
(бык) 

50 

? 

— 

— - 

" 

39 

11 


в табл. 11.2 (см. также рис. 3.13). Если главные компоненты 
растительных тканей, в особенности клеточных оболочек, — это 
структурные полисахариды, то в составе тела микроорганизмов 
и детритофагов они содержатся в очень небольшом количестве. 
Однако вследствие того, что они устойчивее к перевариванию, 
чем запасные углеводы и белки, структурные вещества состав¬ 
ляют еще значительную часть экскрементов детритофагов. 
Экскременты детритофагов и ткани растений по химическому 
составу довольно сходны, но содержание белков и липидов 
в теле детритофагов и в микрофлоре значительно выше, чем 
в растениях и экскрементах. 

Скорость, с которой разлагается мертвое органическое ве¬ 
щество, в значительной степени зависит от содержания в нем 
доступного азота или от азота (аммиак или нитраты), кото¬ 
рый поступает извне. Это связано с тем, что отношение коли¬ 
чества углерода к азоту в тканях микроорганизмов приблизи¬ 
тельно равно 10: 1. Другими словами, популяция микроорганиз¬ 
мов может нарастить биомассу в 11 г, если ей доступен 1 г азо¬ 
та. В большинстве случаев количество углерода к азоту в расте¬ 
ниях относится как 40-80: 1, Вследствие этого на растительном 
субстрате может образоваться только ограниченная биомасса 
организмов-редуцентов и процесс разложения в целом будет 
ограничен. Если азот поступает из дополнительных источников, 
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Таблица 11.2. Биогенные элементы в составе пищевых ресурсов, используе¬ 
мых детритофагами (в процентах от сухой массы). (Составлено 5\ѵіГі еі аі., 
1979, где даны ссылки на оригинальные источники.) 



N 

Р 

| 

к 

Са 

М& 

Опавшие листья 

0,56 

0,15 

0,60 

2,35 

? 

Отмершая древесина 

О 

о 

*• 

аі 

0,1—0,17 

0,06—0,4 

0,06—1,3 

0,01— 

0,15 

Бактерии 

4—15 

1—6 

1—2 

1 

0,15—1,0 

Грибы 

: 1,3-3,6 

0,1—0,7 

0,1—2,9 

0,1—3,3 

0,1—0,2 

Беспозвоночные детритофа¬ 
ги 

5,8—10,5 

о> 

со 

ао 

О 

0,1—0,7 

о 

г 

о 

со 

0,2—0,3 


то может образоваться большая биомасса микроорганизмов, 
а процесс разложения протекать быстрее. С этим связано важ¬ 
ное явление: после попадания растительного вещества в почву 
содержание азота в ней начинает быстро падать, по мере того 
как он включается в состав микрофлоры. Это особенно заметно 
в сельском хозяйстве, когда запахивание жнивья может приве¬ 
сти к недостатку азота для следующего посева. Тот же процесс 
происходит, когда в лесную подстилку попадает листовой опад. 
Если при этом недостаточно азота, то весь процесс разложения 
замедляется и неразложившийся опад накапливается. В отличие 
от растений, отношение С/Ы в теле животных имеет тот же 
порядок, что и в микробной биомассе; следовательно, разложе¬ 
ние их трупов не ограничено доступностью азота и, как правило, 
происходит гораздо быстрее, чем разложение отмерших рас¬ 
тений. 

При разложении отмерших организмов или их фрагментов 
в почве или на ее поверхности отношение углерод/азот в них 
начинает приближаться к отношению этих элементов в телах 
редуцентов. В основном благодаря этому отношение С/М в поч¬ 
ве довольно постоянно. Система редуцентов по этим элементам 
характеризуется удивительным гомеостазом. В целом, если 
в почву попадает органический материал, содержащий менее 
1,2—1,3% азота, то он адсорбирует любые доступные ионы ам¬ 
миака. Если же материал содержит более 1,8% азота, то ионы 
аммония будут высвобождаться в почву. Следствием этого яв¬ 
ляется относительное постоянство отношения С/Ы в почве, кото¬ 
рое обычно близко к 10, хотя в крайних случаях, если почва 
очень кислая или переувлажненная, оно может повышаться 
до 17 (свидетельство медленного разложения). 

Концентрация других биогенных элементов, в особенности 
фосфора, также выше в теле детритофагов и микроорганизмов. 
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чем в детрите, который они поедают. Эти элементы, как и азот, 
могут ограничивать численность популяций редуцентов и ско¬ 
рость, с которой происходит разложение. Гипотеза о том, что 
доступность минеральных соединений может обычно ограничи¬ 
вать процесс разложения, обсуждается в работе Свифта и его 
коллег ($\ѵій еі аі., 1979). 

Не следует считать, что микроорганизмы, разлагающие 
мертвые остатки, способствуют только выделению углерода 
и минерализации остального вещества. Главным результатом 
роста микроорганизмов является накопление побочных продук¬ 
тов, -в том числе целлюлозы грибами и полисахаридов бактерия¬ 
ми,’ которые сами могут медленно разлагаться и участвовать 
в поддержании структуры почвы. 

11.3. Взаимодействия между детритофагами 
и их ресурсами 

11.3.1. Потребление растительного детрита 

Не все детритофаги синтезируют свои собственные целлюлозы. 
Большинство детритофагов используют^ микробные целлюло¬ 
зы. — Термиты «полагаются» на простейших и бактерий. — Ко¬ 
рабельный червь «полагается» на высоко специализированных 
бактерий. — Мокрицы «полагаются» на заглоченных микроско¬ 
пических растений. — Многие виды используют целлюлозы экзо¬ 
генной микрофлоры. — Почему животные не синтезируют цел¬ 
люлоз? — Плодовые мухи и гниющие фрукты. — Растительный 
детрит и микрофлора обычно поглощаются вместе, но микрофло¬ 
ра гораздо питательней. 

Два основных органических компонента отмерших листьев 
и древесины — это целлюлоза и лигнин (табл. 11.1). Их перева¬ 
ривание представляет значительную проблему для животных, 
большинство из которых не способны выделять комплекс фер¬ 
ментов для расщепления этих веществ. Катаболизм целлюлозы 
(целлюлолизис) требует участия ферментов целлюлаз. Не имея 
их, детритофаги не могут переваривать целлюлозные компонен¬ 
ты’детрита и поэтому не могут получить из них энергию, для того 
чтобы совершать работу, или более простые химические соеди¬ 
нения, которые можно использовать для построения собствен¬ 
ных тканей. 

Целлюлазы животного происхождения были с определен¬ 
ностью обнаружены у очень немногих видоз-детритофагов или 
растительноядных беспозвоночных. Животная целлюлаза была 
выявлена у растительноядной улитки Неііх ротаііа (Кооршапз, 
1970) и, по-видимому, встречается еще у некоторых моллюсков, 
личинок некоторых мух и у отдельных видов дождевых червей. 
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ЗАГЛАТЫВАНИЕ 



Рис. 11.13. Разнообразные механизмы для переваривания целлюлозы (целлю- 
лолизис), выявленные у детритофагов. (По 5\ѵНІ еі а!., 1979.) 


Для этих животных деллюлолизис не представляет особенных 
проблем. 

Большинство детритофагов, не имеющих собственных целлю- 
лаз, часто используют целлюлазы, которые образуют связанные 
с ними микроскопические растения или в некоторых случаях 
простейшие. Эти взаимодействия можно ранжировать следую¬ 
щим образом: облигатный мутуализм между детритофагами 
и специфической постоянной кишечной микрофлорой или микро¬ 
фауной; факультативный мутуализм , или использование живот¬ 
ными целлюлаз, выделяемых заглоченной вместе с детритом 
микрофлорой при ее продвижении через неспециализированный 
пищеварительный тракт; и, наконец, «наружный рубец», когда 
животные ассимилируют продукты обмена синтезирующей цел- 
люлазу микрофлоры, которая связана с разлагающимися расти¬ 
тельными остатками или экскрементами (рис. 11.13). 

Примеры вполне облигатного мутуализма можно найти 
у отдельных видов тараканов и термитов, у которых разложение 
структурных растительных полисахаридов происходит за счет 
симбиотических бактерий и простейших. У низших термитов, та¬ 
ких, как Еиіегтез, простейшие могут составлять более 60% 
массы тела насекомого. Простейшие обитают в заднем расши¬ 
ренном отделе кишечника, образующем ректальный карман. Эти 
термиты потребляют мелкие частицы древесины и в основном 
обеспечивают повышенную целлюлолитическую активность, хотя 
бактерии также участвуют в этом. Питаясь древесиной, термиты 
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потребляют 54,6% целлюлозы, 
18% пентозанов и 27,4% лиг¬ 
нина; в выделенных экскремен¬ 
тах содержится 18% целлюло¬ 
зы, 8,5% пентозанов и 75,5% 
лигнина, что свидетельствует 
об эффективном переварива¬ 
нии целлюлозы, но не лигнина 
(Бее, ЛѴоосІ, 1971). Это соотно¬ 
шение в целом, по-видимому, 
характерно для термитов, но, 
по некоторым данным, Реііси- 
Іііегтез переваривает 80% и 
более лигнина, содержащегося 
в пище. Более подробно этот 
вопрос будет рассматриваться 
в гл. 13. 

Недавно появилось сообще¬ 
ние о необычном симбиозе, в 
котором участвует корабель¬ 
ный червь {Ьугойиз ресіісеііа- 
іиз). Несмотря на общепринятое название, это животное относит¬ 
ся к моллюскам; в прошлом он был бичом деревянного судострои¬ 
тельства. Моллюск просверливает древесину, а для переварива¬ 
ния целлюлозы использует неизвестные до недавнего времени 
колонии бактерий. Эти симбиотические микроорганизмы живут 
в специальных железах, соединяющих жабры моллюска с его 
пищеводом. Из пищеварительного тракта моллюска бактерии 
получают целлюлазу; кроме того, они получают другой ре¬ 
сурс— растворенный молекулярный азот из протекающей че¬ 
рез жабры воды. Удивительно то, что эти бактерии одновремен¬ 
но переваривают целлюлозу и связывают азот. На рис. 11.14 по¬ 
казан рост изолированной популяции бактерий при наличии 
целлюлозы, но в отсутствие каких-либо других источников азо¬ 
та, кроме молекул, попадающих в раствор из атмосферы. Специ¬ 
алисты по генной инженерии были бы в восторге, если бы им 
удалось создать такой организм, который мог бы превращать 
целлюлозу в высококачественный белок. 

Хорошим примером детритофага, факультативно использую¬ 
щего комплекс симбионтов в неспециализированном пищевари¬ 
тельном тракте, может служить мокрица. В кишечнике этих су¬ 
хопутных изопод была обнаружена целлюлазная активность, 
но более тщательное изучение показало, что она связана с дея¬ 
тельностью микроорганизмов (Наззеі, іеппіп&з, 1975). После 
инкубирования изолированных пищеварительных трактов Ркі- 
Іозсіа тизсогит в контакте с пленкой карбоксиметилцеллюлозы 
с помощью специального окрашивания для определения целлю- 



Рис. 11.14. Рост бактерий, выделен¬ 
ных из «железы Дешайе» корабель¬ 
ного червя, при 35 °С в жидкой среде 
в атмосфере азота, кислорода и дву¬ 
окиси углерода. В культуре содержа¬ 
лась измельченная целлюлоза, но до¬ 
полнительных источников азота не 
было. (Из \Ѵа1егЪигу еі аі., 1983.) 
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лолизиса в определенных участках кишечника была обнаружена 
целлюлаза. Если в культуру добавляли убивающие всю кишеч¬ 
ную микрофлору антибиотики, то целлюлолитическая активность 
пропадала, но как только мокрицы получали возможность по¬ 
едать листовой опад с содержащейся в нем микрофлорой, эта 
активность восстанавливалась. 

Наконец самые разные детритофаги для того чтобы усваи¬ 
вать целлюлозу, по-зидимому, полагаются на экзогенную мик¬ 
рофлору. При этом беспозвоночные поедают частично перева¬ 
ренный растительный детрит вместе с живущими на нем бакте¬ 
риями и грибами, без сомнения, получая значительную часть 
необходимой энергии и питательных веществ благодаря усвое- 
'нию самой микрофлоры. ІЧожно считать, что эти животные, та¬ 
кие, например, как ногохвостки Тотосегиз, чтобы получить ус¬ 
вояемые вещества из непереваренных растительных остатков, 
используют «наружный рубец». Феномен «наружного рубца» 
достигает вершины своего развития у жуков-древесников и у 
отдельных видов муравьев и термитов, которые «выращивают» 
грибы на специально устроенных плантациях (разд. 13.2.2). 

Если учесть, что для эволюционного процесса характерны 
гибкость и разнообразие направлений, то вызывает удивление, 
почему так мало растительноядных животных способны синте¬ 
зировать целлюлолитические ферменты. Джензен (Лапгеп, 
1981) считает, что целлюлоза стала основным строительным 
материалом у растений «по той же причине, по которой мы 
строим бетонные дома в районах, где велика активность тер¬ 
митов». Таким образом, он рассматривает использование цел¬ 
люлозы как средство защиты, поскольку высшие животные ред¬ 
ко могут переваривать ее без посторонней помощи. Но если 
у микроорганизмов появилась способность синтезировать цел- 
люлазы, то почему она не появилась у животных? Вероятно, от¬ 
части это можно объяснить недостаточным содержанием основ¬ 
ных биогенных элементов, таких, как азот и фосфор, в пище 
растительноядных животных, а не недостатком энергии. Это за¬ 
ставляет животных перерабатывать большие объемы органиче¬ 
ского материала, чтобы извлечь из него необходимое количество 
питательных веществ. На самом деле, если бы целлюлолизис 
стал обычным средством для получения животными энергии, то 
это, по-видимому, создало бы серьезные проблемы с удалением 
ее избытка еі аі., 1979). 

Конечно, не всякий растительный детрит создает для детри- 
тофагов трудности с перевариванием. Опавшие плоды, напри¬ 
мер, охотно используются многими видами всеядных животных, 
включая насекомых, птиц и млекопитающих. Однако, как и лю¬ 
бой детрит, гниющие плоды несут на себе микрофлору, которая 
в данном случае представлена в основном дрожжами. Плодо¬ 
вые мухи ( Огозоркііа зрр.) специализируются на питании этими 
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дрожжами и продуктами их жизнедеятельности; в Австралии на 
компостных кучах, состоящих из плодовых отходов, каждый из 
пяти видов плодовых мух предпочитает определенную катего¬ 
рию гниющих фруктов и овощей (ОакзЬоіі еі аі., 1982). Б)го- 
5 оркііа Нусіеі и б.ітті§гапз предпочитают дыни; й. Ьизскіі 
специализируется на гниющих овощах, а вкусу Б. зітиіапз 
удовлетворяют различные фрукты. Обыкновенная Б. теіапо^аз- 
іег оказывает выраженное предпочтение гниющему винограду 
и грушам. Обратите внимание, что в разлагающихся фруктах 
может в значительном количестве содержаться алкоголь. 
Обычно на фруктах раньше всех поселяются дрожжи и сбражи¬ 
вают фруктовые сахара до спирта, который, как правило, в ко¬ 
нечном счете ядовит даже для самих дрожжей. Б. теіапо^азіег 
выдерживает высокую концентрацию спирта, потому что она 
синтезирует большое количество фермента алкогольдегидроге- 
назы (АДГ), который разлагает этанол до безвредных метабо¬ 
литов. Более удивительно то, что эта муха, по данным некото¬ 
рых авторов, может использовать этанол как пищевой ресурс 
(Рагзопз, $репсе, 1981). В разлагающихся овощах спирта обра¬ 
зуется немного и связанная с ними О. Ьизскіі вырабатывает 
очень мало АДГ. У видов, предпочитающих дыни, которые вы¬ 
деляют умеренное количество алкоголя, обнаружено промежу¬ 
точное содержание АДГ. Склонная к алкоголю О.теіапо&азіег 
встречается даже на отходах виноделия! 

Из-за того что ткани растительного детрита и населяющая 
их микрофлора тесно взаимосвязаны, среди консументов, по¬ 
требляющих эти ресурсы, неизбежно много эврифагов. Эти жи¬ 
вотные просто не в состоянии поедать один из ресурсов, не за¬ 
хватывая вместе с ним другой. Так, например, на рис. 11.15, А 
и Б показаны различные компоненты пищи у нескольких видов 
орибатидных клещей, обитающих в листовой подстилке в лесах 
Кента, Англия. Хорошо выражены межвидовые различия в от¬ 
носительной доле тканей грибов, высших растений и аморфного 
органического вещества; некоторые виды по крайней мере в от¬ 
дельные сезоны в большей степени, чем другие, специализиру¬ 
ются на отдельных компонентах олада. Все виды используют 
в пищу более одной категории корма и большинство из них 
имеют удивительно широкий пищевой спектр. 

Сама микрофлора, по-видимому, представляет собой более 
выгодный пищевой ресурс, чем растительный детрит. Об отно¬ 
сительной важности этих объектов питания можно судить по 
результатам исследований эффективности ассимиляции при по¬ 
едании культуры грибов или древесных листьев в чистом виде. 
Например, пресноводные ракообразные Оаттагиз рзеисіоііт- 
паеиз, измельчающие листовой опад, усваивали вещество сте¬ 
рильных высечек из листьев вяза или клена с эффективностью 
всего лишь 17—19% (по содержанию энергии); если же этих 
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Рис. 11.15. Содержимое кишечников панцирных клещей из лесов графства 
Кент, Англия. А. Временные изменения в питании у трех видов из листового 
опада Сазіапеа, отражающие средний состав содержимого кишечника иа каж¬ 
дом участке наблюдений. Б. Средние отношения трех основных категорий кор¬ 
ма у наиболее распространенных видов в течение 20 мес исследований. У вер¬ 
шин треугольника находятся специализированные коисументы, всеядные виды 
расположены ближе к центру. (Из Апсіегзоп, 1975.) 
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детритофагов кормили чистой культурой водных грибов, кото¬ 
рые заселяют падающие в ручей листья деревьев, то эффектив¬ 
ность составляла 74—83% (ВагІосЬег, Кепсігіск, 1975). 

Такие результаты позволили Камминсу (Сигпшіпз, 1974) 
сравнить микрофлору на растительном детрите с «арахисовым 
маслом» — питательным продуктом, который намазывают на ма¬ 
лопитательное сухое печенье. Это сравнение вполне допустимо, 
но роль микробной биомассы в нем, по-видимому, преувеличена. 
Обычно наибольшую часть органического вещества, потребляе¬ 
мого детритофагами, составляет растительный детрит; поэтому, 
хотя он и усваивается с низкой эффективностью, но все же мо¬ 
жет удовлетворять довольно большую часть пищевых потребно¬ 
стей животных. Возможно, более точным будет сравнение пищи 
детритофага с очень толстым сухим печеньем, которое тонко 
намазано «арахисовым маслом». Тем не менее грибы и бактерии, 
<без сомнения, составляют важную часть пищи наземных и вод¬ 
ных детритофагов; существуют довольно обширные данные, 
свидетельствующие о том, что, например, среди пресноводных 
детритофагов животные предпочитают детрит, содержащий 
микрофлору и, питаясь таким детритом, лучше растут. 


11.3.2. Копрофагия 
Экскременты беспозвоночных 

Многоножки выигрывают оттого, что поедают собственные экс¬ 
кременты. — Личинки комаров и ветвистоусые рачки поедают 
экскременты друг друга. 

Экскременты беспозвоночных животных могут составлять 
значительную часть мертвого органического вещества почвы 
и донных осадков в водоемах. Обычно они входят в состав пищи 
детритофагов с широким спектром питания. Во многих случаях 
важную роль играет повторное использование экскрементов. 
В лабораторных условиях многоножки АрНеІогіа топіапа , оби¬ 
тающие в лесной подстилке, очень плохо прибавляли в весе 
(1,1% за 30 сут), если питались только отмершими листьями. 
Во второй группе животных, которые имели доступ к собствен¬ 
ным экскрементам, скорость потребления пищи увеличилась бо¬ 
лее чем на 60%, а скорость роста на 16% по сравнению с конт¬ 
ролем (МсВгауег, 1973). Превращение растительных остатков 
в легко усваиваемую микробную массу, а также в частично раз¬ 
ложившиеся растительные компоненты имеет, по-видимому, 
большое значение для многих детритофагов. В некотором смыс¬ 
ле пищеварительный тракт детритофагов действует как фабрич¬ 
ный конвейер, регулярно выпускающий сухое печенье (экскре¬ 
менты), намазанное «арахисовым маслом» (микрофлора). 
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В одной из работ (МасЬасЫап еі аі., 1979) был описан за¬ 
мечательный случай копрофагии (поедание экскрементов), ко¬ 
торый имеет место в небольших заболоченных озерах на севе¬ 
ро-востоке Англии. Из-за растворенных гуминовых веществ, по¬ 
ступающих с окружающих сфагновых торфяников, темная вода 
плохо пропускает солнечный свет; кроме того, в ней обычно 
мало биогенных элементов, необходимых растениям. Первичная 
продукция в озерах незначительна. Органическое вещество по¬ 
ступает в воду в основном благодаря волновой эрозии берегов 
и состоит из малопитательных частиц торфа. Со временем час¬ 
тицы торфа оседают и заселяются главным образом бактерия¬ 
ми; их калорийность и содержание белка увеличиваются соот¬ 
ветственно на 23 и 200%. Эти мелкие частицы поедаются личин¬ 
ками СЫгопотиз ІидиЬгіз — детритоядной молодью некровосо¬ 
сущих комаров. Экскременты личинок обильно обрастают гри¬ 
бами, активность микрофлоры возрастает и в результате обра¬ 
зуется пищевой ресурс высокого качества. Но эти экскременты 
личинками СЫгопотиз повторно не поедаются главным образом 
потому, что они слишком велики и чересчур плотны для рото¬ 
вого аппарата личинок. Одиако для другого обычного обитателя 
озера, ветвистоусого рачка СНусіогиз зркаегісиз, экскременты 
хирономид очень привлекательны. По-видимому, рачки постоян¬ 
но связаны с этими экскрементами и, вероятно, зависят от них 
как от источника пищи. Скуйогиз захватывает фекальный ко¬ 
мок внутрь створок своей раковины и, вращая его, объедает 
с поверхности, что приводит к постепенному разрушению комка. 
Как было показано в лабораторных экспериментах, присутствие 
хидорид резко ускоряет разрушение крупных экскрементов СЫ¬ 
гопотиз до более мелких частиц. Последним и наиболее интри¬ 
гующим поворотом во всей этой истории является то, что раз¬ 
мельченные экскременты хирономид (вероятно, в смеси с экс¬ 
крементами хидорид) становятся теперь достаточно мелкими 
для того, чтобы их вновь могли использовать СЫгопотиз. Ви¬ 
димо, личинки СЫгопотиз ІидиЬгіз в присутствии Скусіогиз 
зркаегісиз растут быстрее потому, что им для питания стано¬ 
вятся доступны экскременты. От этого взаимодействия выигры¬ 
вают оба партнера. 

Экскременты позвоночных 

Помет хищников разлагают главным образом микроорганиз¬ 
мы. — Эффективное разложение слоновьего помета жуками-на¬ 
возниками во время сезона дождей; однако совершенно иная 
картина наблюдается в сухие сезоны. 

Помет хищных позвоночных представляет собой относитель¬ 
но скудный источник питания. Хищники усваивают пищу с вы¬ 
сокой эффективностью (обычно усваивается 80% и более) и в 
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их экскрементах остаются только плохо перевариваемые компо¬ 
ненты. Кроме того, хищники неизбежно гораздо менее много¬ 
численны, чем растительноядные животные, и их помет, вероят¬ 
но, встречается недостаточно часто, чтобы на нем могла сущест¬ 
вовать фауна специализированных детритофагов. Те небольшие 
исследования, которые были выполнены, позволяют считать, что 
разложение экскрементов хищных животных почти полностью 
осуществляется бактериями и грибами. 

Напротив, помет растительноядных животных все еще содер¬ 
жит значительное количество органического вещества и распро¬ 
странен в среде достаточно широко, чтобы поддерживать свою 
собственную характерную фауну, состоящую из многих случай¬ 
ных посетителей и некоторого количества специализированных 
консументов. Интересные данные были получены при изучении 
помета слонов. Выделены два основных типа его разложения, 
которые связаны с влажным и сухим сезонами в тропиках 
(Кіп^зіоп, 1977). В период дождей через несколько минут пос¬ 
ле появления помета на его поверхности кишат жуки. Взрос¬ 
лые жуки-навозники питаются пометом, но они также зарывают 
большое количество помета в землю, чтобы обеспечить пропи¬ 
танием своих личинок, развивающихся из отложенных на по¬ 
мет яиц. Например, крупный африканский навозный жук Неііо- 
соргіз сііііопі отделяет комок от кучи свежего помета, откатыва¬ 
ет на несколько метров от кучи и зарывает в землю (рис. 11.16). 
Каждый жук зарывает столько помета, сколько необходимо для 
нескольких яиц. Зарытой в землю небольшой порции помета 
придается форма чаши, внутренняя сторона которой выстилает¬ 
ся землей; в чашу откладывается одно яйцо и затем из большой 
порции помета делается шар, который почти полностью покры¬ 
вается тонким слоем земли. Небольшой участок в верхней части 
этого шара, вблизи помещенного внутри яйца, остается необлеп- 
ленным землей, возможно, для того, чтобы не препятствовать 
газообмену. Вылупившаяся личинка начинает питаться, совер¬ 
шая внутри шара вращательные движения и создавая пустоту; 
иногда личинка наряду со слоновьими экскрементами поедает 
и свои собственные. Когда вся запасенная родителями пища из¬ 
расходована, личинка обмазывает внутреннюю поверхность шара 
собственными экскрементами и окукливается. 

Размеры тропических жуков-навозников сем. ЗсагаЬеібае 
составляют от нескольких миллиметров до 6 см, как у Неііосор- 
гі'8. Не все из них уносят помет и закапывают его на расстоянии 
от навозной кучи. Некоторые жуки выкапывают гнезда на раз¬ 
ной глубине непосредственно под кучей, тогда как другие строят 
гнездовые камеры внутри самой кучи помета. Виды из других 
семейств не строят камер, а просто откладывают яйца в помет 
и их личинки питаются и растут внутри помета до конца личи¬ 
ночного периода развития, а затем они уползают и окукливают- 
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ся в почве. Во влажный сезон жуки могут целиком использовать 
кучу. Все, что остается, может быть переработано другими де¬ 
тритофагами, такими, как мухи и термиты, а также микроорга¬ 
низмами. 

Во время сухого сезона помет заселяется относительно не¬ 
многими видами жуков (взрослые появляются только в период 
дождей). Микробная активность наблюдается только до тех пор, 
пока помет влажный, но вскоре по мере его высыхания она 
снижается. Повторное увлажнение помета в период дождей сти¬ 
мулирует повышение микробной активности, но жуки не ис¬ 
пользуют старый помет. На самом деле куча помета, появив¬ 
шаяся в сухой сезон, может пролежать более, чем два года; 
куча, появившаяся во влажный сезон — не более 24 ч. 

Интенсивно изучалась также судьба помета копытных жи¬ 
вотных в умеренной зоне. Коровий помет на пастбищах Велико¬ 
британии подвергался заселению многими беспозвоночными 
(среди которых преобладали дождевые черви), а также бакте¬ 
риями и грибами (ОепЬоІш, Уошщ, 1978). В Великобритании 
обитает очень немного видов жуков, зарывающих навоз, но один 
из них Сеоігирез 8ріпі§ег может уносить до 13% (в сухом весе) 
коровьей лепешки. Некоторую роль играют также личинки мно¬ 
гих видов мух, в том числе специализированные желтые навоз¬ 
ные мухи Зсаіоркада зіегсогагіа. Взрослые особи 8саіорка§а 
хищничают или питаются нектаром и лишь в небольшом коли¬ 
честве потребляют жидкую фракцию помета. Однако мухи соби¬ 
раются на свежий помет для того, чтобы спариваться, и самки 
откладывают яйца прямо в навозную кучу. Личинки вылупля¬ 
ются на ее поверхности и сразу же зарываются внутрь. Через 
3—4 нед появляется новое поколение взрослых мух. 


Австралийская дилемма — коровий помет и жуки, 
не приспособленные к его использованию 

С пометом крупного рогатого скота в Австралии связана не¬ 
обычная и очень важная с точки зрения экономики проблема. 
За последние двести лет популяция коров на континенте вырос¬ 
ла с семи (завезенных в 1788 г. первыми колонистами из Вели¬ 
кобритании) до приблизительно 30 млн. голов. За день они вы¬ 
деляют около 300 млн. навозных лепешек, покрывая пометом 
до 2,4 га земли. В других районах планеты, где крупный рогатый 
скот существовал миллионы лет, с коровьим пометом не связано 
особенных проблем, поскольку имеется фауна, которая использу¬ 
ет его как ресурс. Однако в Австралии до заселения ее европей¬ 
цами самыми крупными растительноядными животными были 
сумчатые, такие, как кенгуру. Местные детритофаги, имевшие 
дело с сухими волокнистыми комочками помета сумчатых, не 
могли справиться с коровьим пометом и вследствие этого поте- 
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ря пастбищ, покрытых навозом, нанесла огромный ущерб сель¬ 
скому хозяйству Австралии. Вдобавок Австралия стала стра¬ 
дать от местных видов мух, которые откладывали яйца на коро¬ 
вий помет. Поэтому в 1963 г. было принято решение вселить 
в наиболее важные районы Австралии, где выращивается круп¬ 
ный рогатый скот, африканских жуков, способных растаскивать 
кучки коровьего помета (\ѴаіегЬоизе, 1974). Этот грандиозный 
проект в отдельных районах увенчался некоторым успехом. 


11.3.3. Утилизация трупов животных 

Многие хищники, являясь оппортунистическими видами, пита¬ 
ются трупами .— Позвоночные-мусорщики часто используют 
весь труп, хотя это может зависеть от времени года. — Сезонные 
изменения у позвоночных и активность микробов. — Консумен- 
ты, специализирующиеся на потреблении костей, волос и перь¬ 
ев. — Удивительные жуки-мертвоеды ПесгорНогиз зрр. — Некро- 
фаги на дне океана. 

По химическому составу пища организмов, питающихся тру¬ 
пами, существенно отличается от пищи других детритофагов, 
и это различие отражается на наборе пищеварительных фермен¬ 
тов. Карбогидразная активность у них выражена слабо или вов¬ 
се отсутствует, но протеазы и липазы очень активны. Фермент¬ 
ный комплекс трупоядных детритофагов в основном такой же, 
как у хищных животных, что свидетельствует о химическом 
сходстве их пищи. И в самом деле многие виды хищников яв¬ 
ляются также оппортунистами-трупоедами. 

Рассматривая процесс разложения трупов животных, полез¬ 
но разделить участвующие в нем организмы на три категории. 
Как и в процессах, обсуждавшихся выше, здесь играют роль 
микроорганизмы и беспозвоночные детритофаги, но, кроме того, 
часто значительную роль играют позвоночные-мусорщики. Тру¬ 
пы многих животных столь невелики по размеру, что за корот¬ 
кий промежуток времени после гибели они быстро поедаются 
одним или несколькими детритофагами-мусорщиками, которые 
ничего не оставляют бактериям, грибам или беспозвоночным. 
В полярных районах, например, эту роль играют песцы и по¬ 
морники; в умеренных—- вороны, росомахи и барсуки; в тропи¬ 
ках— самые разные виды птиц и млекопитающих, в том числе 
коршуны, шакалы и гиены. 

Относительная роль, которую играет микрофлора, беспозво¬ 
ночные и позвоночные животные, зависит от факторов, опреде¬ 
ляющих скорость обнаружения трупов мусорщиками по сравне¬ 
нию со скоростью исчезновения трупов, которая связана с дея¬ 
тельностью микрофлоры и беспозвоночных. На рис. 11.17 это 
показано графически для трупов мелких грызунов, за исчезнове- 



Гл. 11. Редуценты и детритофаги 


557 




Рис. 11.16. Африканский жук-иавозиик, скатывающий шарик из помета (фото¬ 
графия: НеаіЬег АпдеІ). Б. Личинка жука-навозника Неііосоргіз, питаясь 
внутри шарика из помета, увеличивает в нем полость. (Из Кіп^зіоп Сое, 1977.) 


нием (разложением) которых наблюдали в сельской местности 
в Оксфордшире как в летне-осенний, так и в зимне-весенний 
периоды. Необходимо отметить два момента. Во-первых, ско¬ 
рость, с которой исчезали трупы, была выше летом и осенью, что 
отражает более высокую активность мусорщиков в это время 
(предположительно из-за более высокой плотности популяций 
мусорщиков и (или) более высокой скорости питания — отдельно 
эти факторы не регистрировались). Во-вторых, в зимне-весенний 
период использовался большой процент трупов грызунов, хотя 
это происходило за более длительный отрезок времени. В этот 
период микробное разложение происходило медленно и все тру¬ 
пы сохранялись достаточно долго, поэтому их могли обнаружить 
мусорщики. Летом и осенью разложение происходило гораздо 
быстрее и трупы, которые не были обнаружены в течение семи¬ 
восьми дней, большей частью разлагались и исчезали благодаря 
деятельности бактерий, грибов и беспозвоночных детритофагов. 
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Рис. 11.17. Скорость разложения трупов мелких млекопитающих в сельской 
местности графства Оксфорд в разные периоды: лето—осень и зима—весна 
(Из Риішап, 1983.) 

Трупы более крупных животных, таких, как собаки, овцы 
и антилопы, могут также оказываться преимущественно в рас¬ 
поряжении позвоночных-мусорщиков. В умеренных районах пав¬ 
шие овцы часто полностью раздираются лисами или орлами 
вскоре после их гибели, а грифы и гиены на юге Африки пожи¬ 
рают до 90% трупов крупного рогатого скота. Изучая утилиза¬ 
цию трупов самых крупных наземных животных, таких, как сло¬ 
ны, Кое (Сое, 1978) обнаружил, что хотя основную роль в дан¬ 
ном случае играют мусорщики, некоторые трупы остаются не до 
конца использованными позвоночными животными и тогда важ¬ 
ную роль играют беспозвоночные детритофаги, и особенно мик¬ 
рофлора. Однако это исследование проводилось в период не¬ 
обычно высокой смертности слонов в Кении и популяции мусор¬ 
щиков были просто не в состоянии утилизировать чрезвычайно 
большое количество пищи настолько полно, как делали это 
обычно. 

Труп, который не обнаружен крупными животными-мусор- 
щиками, доступен для переработки микрофлорой и беспозво¬ 
ночными, относительное участие которых определяется преобла¬ 
дающими условиями. Беспозвоночные, такие, как личинки па¬ 
дальных мух (которые обычно встречаются на разлагающихся 
трупах, и неудивительно, что они доставляют много хлопот тем, 
что поселяются на мясе, предназначенном в пищу), могут при 
благоприятных условиях использовать значительную часть тру¬ 
па. Например, Путман (Риітап, 1978Ъ) подсчитал, что в Вели¬ 
кобритании личинки падальных мух потребляют до 80% трупов 
мелких млекопитающих, которые доступны летом. Однако зимой 
разложение представляет собой преимущественно микробный 
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процесс. В условиях тропиков активность падальных мух также 
меняется по сезонам. Во влажный сезон они играют важную 
роль в разложении трупов, но в сухой сезон неспособны засе¬ 
лить их, и трупы, как правило, съеживаются и высыхают; раз¬ 
ложение происходит только за счет микроорганизмов. Мумифи¬ 
кация в сухой сезон в тропиках сходна с зимней мумификацией 
трупов, которая часто наблюдается в умеренных районах. 

Отдельные части тела животных особенно устойчивы к раз¬ 
ложению и исчезают медленнее всего. Однако у некоторых кон- 
сументов есть ферменты для их разрушения. Например, личин¬ 
ки падальных мух Ьисіііа вырабатывают коллагеназу, разру¬ 
шающую коллаген и эластин в сухожилиях и мягких костях. 
Главная составная часть волос и перьев — кератин — является 
основной пищей видов, характерных для последних стадий раз¬ 
ложения трупов, в частности, для бабочек сем. Тіпеібае и жу¬ 
ков сем. Оегтезіісіае. Средний отдел кишечника этих насекомых 
выделяет сильнодействующее вещество, разрушающее устойчи¬ 
вые ковалентные связи между пептидными цепями. Продукты 
распада подвергаются воздействию гидролитических ферментов. 
На рогах и перьях специализируются прибы из сем. Опудепа- 
сеае. 

Одна из групп беспозвоночных некрофагов, заслуживающая 
особого внимания, — это жуки-мертвоеды (Л 'есгоркогив $рр.). 
Виды жуков N есгоркогив живут исключительно на трупах, и эта 
среда необходима для совершения ими своего необычного жиз¬ 
ненного цикла. Взрослые особи Nесгоркогив, ориентируясь пер¬ 
воначально на запах, добираются до трупа мелкого млекопи¬ 
тающего или птицы в течение одного-двух часов после их гибе¬ 
ли. Жук отрывает от трупа кусочки мяса и поедает их или, если 
процесс разложения зашел достаточно далеко, поедает вместо 
этого личинок падальных мух. Однако если жук добирается до 
совершенно свежего трупа, то он тут же начинает его закапы¬ 
вать; или, если почва оказывается неподходящей, жук может 
оттащить труп (во много раз более тяжелый, чем сам жук) на 
несколько метров в сторону, прежде чем начать его закапывать. 
Он трудится внизу под трупом, усердно выкапывая яму и посте¬ 
пенно погружая в нее погибшего мелкого зверька до тех пор, 
пока тот полностью не скроется под землей (рис. 11.18). Неко¬ 
торые виды, такие, как N. ѵевріііоійев , могут зарывать его до 
глубины 20 см, что является для такого мелкого животного 
поистине замечательным достижением. 

Во время закапывания трупа могут появиться другие рою¬ 
щие жуки. Конкурирующие особи того же самого или других 
видов вступают в жестокую борьбу, которая приводит к гибели 
одного из конкурентов. Вместе с тем, к потенциальным половым 
партнерам жуки относятся благосклонно, и самки трудятся вме¬ 
сте с самцами. 
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Рис. 11.18. Захоронение мыши парой жуков-мертвоедов ЫесгорНогиз. (Из Міі- 
пе, Мііпе, 1976.) 

Зарытый труп становится гораздо менее доступным для за¬ 
селения беспозвоночными по сравнению с незарытым. Дополни¬ 
тельная защита, по-видимому, обеспечивается благодаря мутуа- 
листической связи между Месгоркогиз и клещом Роесііоскігиз 
песгоркогі, который неизменно поселяется на взрослых жуках- 
мертвоедах, добираясь таким способом до подходящего трупа. 
Вероятно, эти клещи помогают охранять труп от потенциаль¬ 
ных конкурентов из детритофагов, таких, как личинки падаль¬ 
ных мух, убирая и пожирая любые яйца, отложенные на его 
поверхности. 

Когда жуки завершают захоронение позвоночного животного, 
они приступают к удалению шерсти или перьев, а остав- 
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шейся массе тела придают форму компактного шара. Теперь 
жуки спариваются и откладывают яйца в слепой ход, ведущий 
к верхней части шаровидной камеры. Оба родителя или иногда 
одна самка остаются около яиц и обеспечивают родительскую 
опеку вылупившимся личинкам. В верхней части мясного шара 
делается коническое углубление, в которое отрыгиваются ка¬ 
пельки частично переваренного мяса. Когда из яиц вылупятся 
личинки, то взрослые особи стрекотанием призывают их к месту 
кормежки, где кормят личинок капельками жидкой пищи, запа¬ 
сенной родителем или родителями. Более взрослые личинки спо¬ 
собны к самостоятельному питанию запасами жидкой пищи или 
кусочками захороненного трупа. Только тогда, когда личинки 
готовы окуклиться, взрослые жуки проделывают в почве выход 
и улетают. 

Мы уже упоминали о том, что в пресных водоемах нет спе¬ 
циализированной фауны некрофагов. Однако на дне очень глу¬ 
боких океанических впадин обнаружены животные, которые спе¬ 
циализируются на поедании трупов. Вся или основная часть 
детритной взвеси, погружаясь, проходит через громадную тол¬ 
щу воды, где успевает полностью разложиться. Погибшая же 
рыба, млекопитающее или крупное беспозвоночное изредка по¬ 
падают на дно моря. На дне существует удивительное разнооб¬ 
разие животных-мусорщиков, плотность популяций которых 
низка, но они обладают рядом приспособлений, соответствую¬ 
щих образу жизни, при котором корм встречается редко как в 
пространстве, так и во времени. Например, Даль (ОаЫ, 1979) 
описал несколько родов глубоководных ракообразных-гамма- 
рид, которые в отличие от своих сородичей, обитающих на мел¬ 
ководье или в пресных водоемах, несут густые пучки хемочувст- 
вительных волосков для обнаружения пищи и крепкие мандибу¬ 
лы, которыми можно отрывать от трупа крупные куски. Эти 
животные способны также заглатывать столько пищи, что значи¬ 
тельно превышает норму для амфипод. Так, мягкие стенки тела 
Рагаіісеііа могут при питании крупной пищей растягиваться на¬ 
столько, что животное увеличивается в размерах в два-три раза, 
а у Ніготіеііа средняя часть кишечника, в которой может запа¬ 
саться пища, раздувается и заполняет почти всю брюшную по¬ 
лость. 

11.4. Заключение 

По составу и активности сообщества редуцентов столь же 
или даже более разнообразны, чем любые сообщества организ¬ 
мов, которые изучаются экологами. Однако обобщать данные 
о редуцентах необычайно трудно, потому что диапазон условий, 
в которых протекает их жизнь очень изменчив. Как и во всех 
естественных сообществах, организмы, входящие в состав сооб- 
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ществ редуцентов, не только имеют специфические потребности 
в ресурсах и условиях среды, но и своей деятельностью изменя¬ 
ют ресурсы и условия для других организмов. Большинство из 
них оказывается скрытыми от глаз наблюдателя в трещинах 
и углублениях почвы и подстилки, в глубинах морей. 

Несмотря на эти трудности, можно все же сделать некото¬ 
рые обобщения. 

1. Плотность популяций и уровень активности редуцентов и 
детритофагов обычно оказываются низкими при низкой темпе¬ 
ратуре, плохой аэрации, слабой увлажненности почвы и в кис¬ 
лой среде. 

2. Решающее значение имеют структура и пористость среды 
(почва или подстилка); они важны не только потому, что влия¬ 
ют на факторы, перечисленные в п. 1, но и потому, что большин¬ 
ство участвующих в процессе разложения организмов должны 
плавать, ползать, прорастать или прокладывать ходы в среде, 
в которой рассредоточены их ресурсы. 

3. Активность микрофлоры и детритофагов тесно взаимосвя¬ 
зана, и обычно они действуют совместно. По этой причине бы¬ 
вает очень трудно и, возможно, не всегда разумно пытаться оце¬ 
нивать их относительную роль. 

4. Многие редуценты и детритофаги являются специалиста¬ 
ми и разрушение мертвого органического материала происходит 
благодаря совместной деятельности организмов, которые сильно 
различаются по своему строению, форме и характеру питания. 

5. Отдельные частицы органического вещества могут несколь¬ 
ко раз совершать своеобразный круговорот, последовательно 
проходя через пищеварительный тракт и экскременты различных 
организмов, до тех пор, как они не разрушатся и не превратят¬ 
ся из высокоорганизованных структур в свою окончательную 
форму'—двуокись углерода и минеральные вещества, служащие 
питанием для растений. 

6. Деятельность редуцентов освобождает минеральные био¬ 
генные элементы, такие, как фосфор и азот, которые заключены 
в мертвом органическом материале. Скорость разложения бу¬ 
дет определять скорость поступления высвобождающихся ресур¬ 
сов к растениям (или возможность диффундировать и, таким 
образом, выходить за пределы экосистемы). Эта проблема будет 
рассмотрена в гл. 17. 

7. Многие неживые ресурсы распределены неравномерно, как 
в пространстве, так и во времени. Их заселение в значительной 
степени зависит от случая; первый, кто доберется до источника, 
имеет богатый ресурс, но такими удачливыми могут оказаться 
различные виды и поэтому на разных навозных кучах и на раз¬ 
ных трупах будут встречаться свои комплексы видов. Изучение 
динамики конкуренции между видами, использующими такую 
неоднородную среду, требует специальных математических мо- 
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делей (Аікіпзоп, ЗЬоггоскз, 1981; см. с. 369). Поскольку источ¬ 
ники детрита часто оказываются «островами» среди неисполь¬ 
зуемой среды, при их изучении по существу приходится сталки¬ 
ваться с проблемами, очень близкими тем, которые обсуждают¬ 
ся в разделе, посвященном островной биологии в гл. 20. 

8. В самом конце этой главы полезно обратить внимание чи¬ 
тателя на те случаи, когда редуценты и детритофаги не в со¬ 
стоянии полностью использовать свои ресурсы. Легко недооце¬ 
нить важность тех барьеров, которые препятствуют разложе¬ 
нию и благодаря которым многие сообщества имеют возмож¬ 
ность сохранить свою структуру. В конце концов, именно из-за 
того, что редуценты не могут быстро и эффективно разрушать 
древесину, оказывается возможным существование лесов! Такая 
же неэффективность разложения приводит к образованию тор¬ 
фа, угля и нефти. 



Глава 12 

Паразитизм и болезни 


12.1. Введение 

Определение паразитизма: вред, тесная связь и зависимость. — 
Паразиты приводят к значительным хозяйственным потерям 
и ухудшению здоровья. — Они действуют на целые популяции 
и весьма многочисленны. 

В гл. 8 мы дали определение паразита как организма, кото¬ 
рый получает необходимые питательные вещества от одного или 
очень небольшого числа организмов-хозяев, принося им обычно 
вред, но не вызывая немедленной гибели. Однако определений 
паразитизма много. Паразитологи обычно подчеркивают: а) тес¬ 
ную связь между паразитом и хозяином и б) зависимость па¬ 
разита от хозяина при регуляции своей среды обитания. При 
этом о «вреде» для хозяина может не упоминаться вовсе. Эко¬ 
логу в полном определении паразитизма важно подчеркнуть 
именно тесную связь между организмами, но если хозяин дейст¬ 
вительно не получает пользы и не испытывает вреда, то такие 
отношения следует считать комменсализмом (с. 283). Поэтому 
имеет, видимо, смысл различать паразитические взаимодейст¬ 
вия, связанные с причинением по крайней мере некоторого вре¬ 
да, хотя, возможно, только в соответствующих условиях (на¬ 
пример, при высокой численности паразитов или при плохом 
состоянии хозяина), и взаимодействия типа комменсализма, 
когда комменсал получает пользу, а хозяин практически не вы¬ 
игрывает от этого и не страдает. Если использовать эти опреде¬ 
ления, следует договориться, что такое «вред». На практике 
вред, наносимый паразитом, можно оценивать по снижению 
врожденной скорости популяционного роста хозяина и(или) его 
численности. 

Паразиты и патогены (болезнетворные агенты) являются 
крайне важной группой организмов. Каждый год миллионы лю¬ 
дей гибнут от различных инфекций, становятся инвалидами или 
калеками (так, в настоящее время зарегистрировано 250 млн. 
случаев акромегалии, свыше 200 млн. случаев бильгарциоза; 
этот список можно сильно расширить). Если добавить сюда 
болезни домашних животных и культурных растений, то урон 
с точки зрения человеческих страданий и экономических потерь 
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становится неисчислимым. Конечно, люди, образуя плотные 
и скученные популяции, и создавая такие же условия для до¬ 
машних животных и культурных растений, создают для парази¬ 
тов и патогенов благоприятную обстановку (см. ниже). Но есть 
основания считать, что вообще все животные и растения стра¬ 
дают и в огромных количествах гибнут от паразитов и болез¬ 
ней. Патогены, безусловно, являются важным фактором смерт¬ 
ности и снижения плодовитости во многих (быть может, в боль¬ 
шинстве) природных популяциях. 

Наконец, мы должны подчеркнуть два обстоятельства, ка¬ 
сающиеся числа особей и видов. Во-первых, свободноживущие 
организмы, не пораженные хотя бы немногими особями не¬ 
скольких паразитических видов, — большая редкость. Во-вто¬ 
рых, многие паразиты и патогены специфичны для определен¬ 
ных хозяев или по меньшей мере для ограниченного их круга. 
Учитывая оба эти момента, по-видимому, можно прийти к выво¬ 
ду, что более половины видов и гораздо больше половины об¬ 
щего числа всех особей на Земле — паразиты или возбудители 
болезней, причем большинство бактерий и вирусов, вероятно, 
еще не описано! 

Ввиду такого богатства кажется невозможным охватить все 
разнообразие паразитов и патогенов. Вместе с тем общий обзор 
его, в особенности для групп наиболее интенсивно изучавшихся 
и имеющих наибольшее значение для человека, будет полезной 
основой для анализа материала этой главы. 


12.2. Разнообразие паразитов 

Научный язык и жаргон, которыми пользуются фитопатоло¬ 
ги и зоопаразитологи часто настолько различны, что создается 
впечатление, будто объекты их исследований не имеют между 
собой ничего общего. Однако экологу различия эти представ¬ 
ляются поверхностными. Действительно, способы использования 
паразитами животных и растений сильно различаются, так же 
как и реакции этих групп хозяев на паразитов, но сходного 
здесь все же больше. Поэтому мы будем рассматривать фито- 
и зоопаразитов вместе. 

Прежде всего удобно выделить две основные их категории: 
микропаразиты и макропаразиты. 

Эти группы стали различать сравнительно недавно (Мау, 
Апйегзоп, 1979). Микропаразиты непосредственно размножают¬ 
ся внутри тела хозяина (обычно внутри его клеток), а макропа¬ 
разиты растут в его теле, но при размножении образуют особые 
инвазионные стадии, покидающие его, чтобы заселить новых хо¬ 
зяев. Они часто обитают в межклеточных пространствах (у рас¬ 
тений) или в полостях тела, но как правило не внутри клеток. 
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Рис. 12.1. Микропаразиты животных. Слева: Тгурапозота Ьгисеі, возбудитель, 
сонной болезни, попадающей в кровь млекопитающего при укусе его мухой 
цеце, которая питается кровью. В крови млекопитающего происходит размно¬ 
жение паразита путем деления. Размножается ои и в кишечнике мухи и поз¬ 
же в ее слюнных железах. Справа : микрофотография Оіагйіа іпіезііпаііз, 
широко распространенного кишечного паразита человека и обезьян, получен¬ 
ная с помощью сканирующего электронного микроскопа. Х9000. (Фотография 
предоставлена К. Ѵіскегшап.) 


12.2.1. Микропаразиты 

Группы микропаразитов. — Непосредственно передающиеся мик¬ 
ропаразиты .— Микропаразиты, передаваемые переносчиками: 
сонная болезнь и малярия .— Вирусы растений. 

Наиболее известными микропаразитами, вероятно, являются 
бактерии и вирусы, заражающие животных, например, возбуди¬ 
тели кори и тифа. Известно также много вирусных и гораздо 
меньше бактериальных заболеваний растений (например, виру¬ 
сы желтой сетчатости свеклы и томатов, вирусы мозаики цвет¬ 
ной капусты, редиса и гороха, бактериальный корончатый галл). 
Другие важнейшие группы микропаразитов, поражающие жи¬ 
вотных—это простейшие (например, трипаносомы, вызываю¬ 
щие сонную болезнь, и виды Ріазтосііит — возбудители маля¬ 
рии, рис. 12.1), а поражающие растения — низшие грибы 1 (сли- 


1 В некоторых классификациях группы, представители которых названы в 
скобках, не включаются в царство грибов; приводимые примеры в данном 
случае будут относиться, соответственно, к отделам миксомицетов и хитри- 
диомицетов царства протистов. — Прим. ред. 
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Рис. 12.2. Микропаразиты растений. Обычно они бывают внутриклеточными 
и размножаются внутри хозяина, выделяя после гибели хозяина или его частей 
рассеивающиеся споры. Слева: Ркузойегта геае-таусііз, возбудитель, пора¬ 
жающий листья кукурузы ( 2еа тауз) (из Тізсіаіе, 1919). Справа: Ріазшо- 
біорЬога Ьгаззісае, возбудитель килы крестоцветных. Паразит вызывает де¬ 
ление и увеличение размеров клеток коры корня. (Фотография: НеаШег Ап^еі.) 


зевик Ріазтойіоркога Ьгаззісае, вызывающий килу капустную, 
виды Зупскуігіит , например, 8 . епйоЫоіісит, приводящий 
к раку клубней картофеля, рис. 12.2). 

Микропаразитов можно разделить на передаваемых от од¬ 
ного хозяина к другому непосредственно и при участии другого 
вида, переносчика. Непосредственная передача возбудителя бы¬ 
вает почти мгновенной, как в случае с венерическими заболева¬ 
ниями и с паразитами, живущими короткое время в образую¬ 
щихся при кашле и чихании капельках влаги (грипп, корь 
и т. д.). В других случаях паразит продолжительное время на¬ 
ходится в покоящейся стадии, «поджидая» нового хозяина, и по¬ 
падает в него при поглощении пищи или воды, как это бывает, 
например, с простейшим ЕпіатоеЬа кізіоіуііса, вызывающим 
амебную дизентерию, а также при физическом контакте хозяи¬ 
на с находящимися в почве покоящимися спорами, как это бы¬ 
вает при поражении растений некоторыми патогенными орга¬ 
низмами. Так например, покоящиеся споры Ріазтойіоркога 
Ьгаззісае могут, по-видимому, сохранять жизнеспособность в те¬ 
чение десятков лет. В присутствии подходящего хозяина они 
прорастают и проникают в корневые волоски, после чего начина¬ 
ется цикл роста и размножения, заканчивающийся образовани¬ 
ем на корнях наростов. Внутри этих наростов в конечном счете 
образуется множество покоящихся спор, возвращающихся в поч¬ 
ву по мере разрушения тканей хозяина. 

Две экономически наиболее важные группы зоопаразитов, 
передающиеся через переносчика, принадлежат к простейшим. 
Это, во-первых переносимые мухой цеце ( Сіоззіпа ) трипаносо- 
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Рис. 12.3. Жизненный цикл возбудителя малярии Ріазтойіит . При укусе комара паразит попадает прямо в кровяное 
русло хозяина. В клетках печени хозяина происходит размножение паразита и образующиеся мерозоиты проникают в 
эритроциты, где они снова делятся и дают начало половым стадиям, которые попадают в организм питающегося комарз. 
В кишечнике комара происходит слияние гаметоцитов и после еще одной фазы размножения, возбудитель попадает в 
слюииые железы комара и цикл может начаться снова. (По Ѵіскегщап, Сох, 1967.) 
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мы, вызывающие сонную болезнь человека и нагану у домашних 
и диких млекопитающих. Во-вторых, это различные виды Ріаз- 
тосііит, возбудители малярии, переносимые комарами из рода 
АпорНеІез. Типичные жизненные циклы представителей этих 
двух групп показаны на рис. 12.1 и 12.3. Подчеркнем, что в обо¬ 
их случаях двукрылые играют роль не только переносчиков, но 
и промежуточных хозяев, в теле которых происходит размноже¬ 
ние паразитов. 

Многие вирусы растений переносятся тлями. Некоторые «не¬ 
стойкие» вирусы (напрИхМер, мозаики цветной капусты) сохра¬ 
няют жизнеспособность в течение примерно часа и часто нахо¬ 
дятся только на ротовых частях насекомых; другие, «циркули¬ 
рующие» (например, возбудитель желтого некроза салата) про¬ 
никают из кишечника тлей в их гемолимфу и оттуда в слюнные 
железы. Следовательно, проходит некоторый латентный пери¬ 
од, после которого тля-переносчик способна долго заражать 
растения (часто в течение всей жизни). Наконец, существуют 
еще «размножающиеся» вирусы (например, вызывающие скру¬ 
чивание листьев у картофеля), способные размножаться в теле 
тли. Широко распространенными переносчиками вирусов расте¬ 
ний являются также нематоды. 


12.2.2. Макропаразиты 

Группы макропаразитов. — Непосредственно передающиеся мак¬ 
ропаразиты: моногенетические сосальщики, кишечные нематоды, 
вши и блохи, мильдью и другие грибы-фитопаразиты. — Пара¬ 
зитические цветковые растения. — Омела. — Непрямо передаю¬ 
щиеся макропаразиты: ленточные черви, шистозомы, филярии, 
ржавчинные грибы. 

Одни из главных макропаразитов животных (фото 10) •—глис¬ 
ты (гельминты), к которым относятся плоские черви (например, 
ленточные черви и трематоды), скребни и нематоды. Кроме 
того, животных поражают вши, блохи, клещи, а также грибы. 
К макропаразитам растений (рис. 12.6) относятся грибы, вызы¬ 
вающие настоящую и ложную мучнистую росу, ржавчину и го¬ 
ловню; а также галлообразующие и минирующие насекомые 
и такие цветковые растения как повилика и заразиха. Как и в 
случае микропаразитов, здесь также можно выделить формы, 
передающиеся непосредственно и те, которым для этого необхо¬ 
дим переносчик или промежуточный хозяин, т. е. с более слож¬ 
ным жизненным циклом. 

Моногенетические сосальщики — эктопаразитические плоские 
черви, питающиеся на коже или жабрах в первую очередь рыб, 
а также земноводных, пресмыкающихся, китообразных и голо¬ 
воногих моллюсков. Они удерживаются на теле хозяина с по- 
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Фото 10. Макропаразиты животных. Наверху слева : клещи (Іхойез Неха§о- 
пиз) иа теле ежа; головки клещей спрятаны в коже хозяина. Внизу: трехиг- 
лая колюшка, зараженная ленточными червями Зскізіосеркаіиз зоІШиз) на 
стадии плевроцеркоида. (Фотографии НеаШег Апдеі.) Наверху справа: грибы, 
паразитирующие на муравьях Сатропоіиз. (Фотография ВР$.) 


мощью специального прикрепительного органа на заднем конце 
тела. Свободноплавающие личинки или сами взрослые особи 
активно разыскивают новых хозяев. 

Нематоды, живущие в кишечнике человека, передаются непо¬ 
средственно от одного хозяина к другому и, вероятно, являются 
наиболее опасными кишечными паразитами как по числу зара¬ 
женных людей, так и по ущербу, наносимому здоровью. 
На рис. 12.4 показан жизненный цикл питающейся кровью анки¬ 
лостомы, которая вызывает анемию. У этой и большинства дру¬ 
гих кишечных нематод яйца и личинки, передающиеся новым 
хозяевам, обычно становятся инвазионными только после неко¬ 
торого периода развития в почве. 

У вшей все стадии жизненного цикла связаны с телом хозяи¬ 
на (млекопитающего или птицы), а передача как правило осу- 






















Рис. 12.4. А. Жизненный 
цикл анкилостомы Апсу- 
Іовіота йиосіепаіе. Б. Го¬ 
ловной конец червя с 
режущими зубами в бук¬ 
вальной полости. (По 
Сох, 1982.) 
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ществляется при непосредственном физическом контакте между 
теплокровными, часто между родителями и потомками. Блохи, 
.напротив, откладывают яйца и проходят личиночное развитие 
в жилище (норе или гнезде) своего хозяина (опять же млекопи¬ 
тающего или птицы). Появляющиеся взрослые особи активно 
разыскивают новых хозяев, часто преодолевая для этого значи¬ 
тельные расстояния. 

Непосредственный перенос от одного хозяина к другому обы¬ 
чен среди грибных макропаразитов растений. Так, заселение 
листьев (например, в случае мильдью на пшенице) требует кон¬ 
такта между спорами (обычно переносимыми ветром) и эпидер¬ 
мой, после чего гриб проникает в клетки хозяина или между 
ними, где начинает рост. Если инфекция успешна, то рано или 
поздно она проявляется в повреждении или изменении тканей 
хозяина. Эта лаг- или ювенильная фаза предшествует инфекци¬ 
онной, на которой повреждение «созревает», становясь местом 
образования спор. В дальнейшем, спорообразование может пре¬ 
кращаться, а ткани хозяина либо отмирают, либо становятся 
невосприимчивыми к повторному заражению. 

Важную и вполне обособленную группу непосредственно пе¬ 
редающихся макропаразитов составляют некоторые цветковые 
растения (фото 11). Среди них выделяют голопаразитов , не 
имеющих хлорофилла и полностью зависящих от растения-хо¬ 
зяина, т. е. получающих от него воду, минеральные и органиче¬ 
ские вещества, и полу паразитов, которые способны к фотосинте¬ 
зу, но при этом связаны с корнями или стеблями других видов 
и получают от них большую часть воды (или всю ее) и мине¬ 
ральное питание. Корневая система у полупаразитов развита 
слабо или вовсе отсутствует. 

Наиболее ярко выражен голопаразитизм у вида #а{}1езіа 
агпоШіі, вся вегетативная часть которого погружена в тело хо¬ 
зяина, а единственное наружное образование — цветок, образую¬ 
щийся на поверхности его корней. Это самый крупный из из¬ 
вестных в мире цветков; его диаметр достигает метра. Все необ¬ 
ходимые ресурсы паразит получает непосредственно из тела 
хозяина. Относительно слабо зависят от последнего полупара- 
зитические виды из сем. ЗсгорЬиІагіасеае, например Ойопіііез 
ѵегпа, ЕНіпапіНиз пгіпог и ЕирНгазіа зрр., способные к автотроф¬ 
ному питанию, но плохо растущие в отсутствие хозяина. 

Чем сильнее зависят паразиты растений от своих хозяев, тем 
ограниченнее выбор последних. Если у ОсіопШез ѵегпа он еще 
довольно широк, то для голопаразитов рода ОгоЪапсНе (зарази¬ 
ха) хозяином часто является всего один вид. Кроме того, чем 
более паразитический образ жизни у растения, тем мельче 
и многочисленнее его семена, поскольку для своего раннего 
развития они используют питательные ресурсы, запасаемые ро¬ 
дительскими особями в семенах. 
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Фото 11. Макропаразиты растений. 
Наверху слева: ОгоЬапске §гасШз, 
заразиха, паразитирующая на бобо¬ 
вых. Наверху справа: подладанник 
( Суііпиз Нуросізііз), паразитирую¬ 
щий на корнях ладанника (Сізіиз). 
Внизу: повилика тимьянная Сизсиіа 
еріікутит растущая на вереске обык¬ 
новенном ( Саііипа ѵиі^агіз). (Фото¬ 
графии НеаШег Ап&еі.) 


Некоторые полупаразиты развиваются на ветвях деревьев. 
У таких видов, как например, омела и близких к ней форм, 
а также у других полупаразитов семена довольно крупные. 
В большинстве случаев (возможно, всегда) они разносятся пти¬ 
цами, поедающими мясистые односеменные плоды (рис. 5.9). 
Семена либо отделяются от плода, когда птица трет им о кору, 
либо проглатываются вместе с ним и выделяются с экскре¬ 
ментами. 
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Полупаразиты деревьев проникают -в заболонь хозяина, либо 
с помощью одной первичной гаустории, ветвящейся в коре 
и иногда кольцом оплетающей ветвь изнутри, либо развивая на 
поверхности ветви корневую систему, от которой в разных ме¬ 
стах в ткани хозяина внедряется множество гаусторий. Бес¬ 
спорно, присутствие на ветвях полупаразитов замедляет рост 
хозяина. Во Франции объем стволов пихты белой в насаждени¬ 
ях, пораженных омелой, уменьшился на 19% (Кіерак, 1955), 
а карликовая омела в сообществах сосны скученной широко¬ 
хвойной в Колорадо привела к потере трети деловой древесины 
(ОШ, 1957). 

Существует много типов имеющих важное медицинское зна¬ 
чение животных-макропаразитов со сложным жизненным цик¬ 
лом. Ленточные черви, например, во взрослом состоянии, яв¬ 
ляясь кишечными паразитами, поглощают питательные вещест¬ 
ва хозяина непосредственно поверхностью своего тела, состоя¬ 
щего из большого числа члеников (проглоттид), нарастающих 
за прикрепленной к стенке кишки головой. Большинство дис¬ 
тальных проглоттид содержит многочисленные яйца и выводит¬ 
ся из организма хозяина с экскрементами. Личиночные стадии 
жизненного цикла проходят в одном или двух промежуточных 
хозяевах, после чего снова следует инвазия основного хозяина. 
На рис. 12.5 схематически показан жизненный цикл двух видов 
ленточных червей, паразитирующих в кишечнике человека. Су¬ 
ществуют также ленточные черви, промежуточным (личиноч¬ 
ным) хозяином которых служит человек. Это, например, Ескіпо- 
соссиз §гапиІозиз у личинки которого, проникнув в ткани различ¬ 
ных внутренних органов, особенно печени и легких, развивают¬ 
ся в огромные пузыри (кисты). 

Шистозомы, вызывающие шистозомоз (бильгарциоз) у чело¬ 
века,— представители гораздо более обширной группы червей, 
трематод, в жизненном цикле которых половое размножение 
происходит в теле наземных позвоночных, а бесполое — в мол¬ 
люсках (рис. 12.6). Например, после бесполого деления Зкізіо- 
зота тапзопі внутри брюхоногого моллюска в поду выходят 
свободноживущие личинки, проникающие в тело человека через 
кожу. С током крови они попадают в печень, где созревают 
и спариваются. Затем черви мигрируют в кровеносные сосуды 
кишечника, где могут жить, образуя яйца в течение многих лет. 
Через поврежденные ткани хозяина яйца попадают в экскре¬ 
менты и с ними выводятся во внешнюю среду. Таким образом, 
шистозомы являются макропаразитами человека и одновремен¬ 
но микропаразитами брюхоногих. Они поражают стенки пище¬ 
варительного тракта, откладывая в них яйца, а также кровенос¬ 
ные сосуды печени и легких, когда яйца там задерживаются. 

Долгоживущими паразитами человека с личиночным разви¬ 
тием в кровососущих насекомых-лереносчиках, являются немато- 
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Рис. 12.5. А, Б. Жизненный цикл двух 
видов ленточных червей, паразитирую¬ 
щих в кишечнике человека. А. ОірНуІІо- 
ЬоіНгіит Шит, который передается с не 
вполне приготовленной рыбой. Б. Таепіа 
за^іпаіа, который передается с сырым 
или иедожареиым мясом. В. Четыре мус¬ 
кульные присоски и загнутые назад 
крючья у Ескіпососсиз ргапиіозиз, пара¬ 
зита собак, позволяют ленточному чер¬ 
вю «заякориться» в кишечнике. (По \ѴЬіі- 
ІіеЫ, 1982.) 

ды филярии (рис. 12.7). ѴРискегегіа Ьапсго[Н, вызывающая вухе- 
рериоз, вредит хозяину, накапливаясь во взрослом состоянии 
в его лимфатической системе (в классической, но редко встре¬ 
чающейся форме приводит к акромегалии). Личинки (микрофи- 
лярии) выходят в кровь, откуда поглощаются комарами из 
семейства СиІісісіае, которые передают более развитых инвази¬ 
онных личинок новому хозяину. Опскосегса ѵоіѵиіиз , вызываю¬ 
щая «речную слепоту», переносится мошками (их личинки жи¬ 
вут в реках, чем и объясняется название болезни). В этом слу¬ 
чае основной вред наносят именно микрофилярии, попадающие 
в кожу и достигающие глаз. 

Среди макропаразитов растений передача возбудителя че¬ 
рез промежуточных хозяев встречается относительно редко; ис¬ 
ключением являются ржавчинные грибы. Например, жизненный 
цикл черной стеблевой ржавчины (рис. 12.8) включает две фазы 
с переносом спор ветром от хозяина-злака (например, пшеницы) 
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на барбарис (ВегЬегіз ѵиІ§агіз) и другие виды растений, а за- 
тем снова на злак. На злаке в течение сезона у возбудителя 
может проходить несколько циклов развития, в ходе которых 
споры заражают растение, гриб образует на листьях и стеблях 
пораженные участки, откуда рассеиваются новые споры, зара¬ 
жающие в свою очередь другие экземпляры того же вида зла¬ 
ков. Этот процесс иногда длится большую часть вегетационного 
периода и по существу является интенсивным размножением 
отдельных клонов гриба, половое размножение которого, сопро¬ 
вождающееся рекомбинацией, происходит на другом хозяине 1 . 

Барбарис заражается вторичными гаплоидными спорами (ба- 
зидиоспорами), которые образуются из перезимовавших покоя¬ 
щихся спор (телейтоспор), развивающихся на злаке в конце се¬ 
зона. Споры на барбарисе прорастают в гаплоидные гифы, 
«оплодотворяемые» специализированными спорами (по сущест¬ 
ву— гаметами) с участием насекомых. Здесь же паразит обра¬ 
зует пораженные участки, из которых рассеиваются споры друго¬ 
го типа (эцидиоспоры) способные заражать только злаки. Бар¬ 
барис— долгоживущий кустарник, и ржавчинные грибы сохра¬ 
няются на нем. Это растение может, таким образом, служить 
первичным и устойчивым очагом заражения однолетних 
злаков. 

12.3. Передача и распространение 

Приемлемые единицы изучения: особи макропаразитов и хозяев , 
зараженных микропаразитами. 

Изучением развития заболевания в популяции хозяина дан¬ 
ного возбудителя занимается эпидемиология. Однако методы 
практического исследования зависят от типа паразита. Коли¬ 
чество макропаразитов внутри хозяина или на нем (например, 
глистов в кишечнике или пораженных участков на растении) 
обычно можно оценить хотя бы приблизительно, просто пересчи¬ 
тав их (по крайней мере в тех случаях, когда паразиты не раз¬ 
множаются). Удобная единица исследования при этом — сам 
макропаразит. Микроиаразиты слишком мелки, часто очень мно- 

Рис. 12.6. А. Жизненный цикл шистозомы человека. Б. Личиночные стадии 
дигенетических сосальщиков (шистозомы относятся к классу дигенетических 
сосальщиков): 1 — покрытая ресничками личинка, заражающая моллюсков 
(мирацидий); 2 — спороциста, развивающаяся в моллюске; 3 — редия, которая 
мигрирует в пищеварительную железу моллюска и может в ией делиться, по¬ 
стоянно выделяя 4 — личинок, которые покидают моллюска; эти личинки, цер- 
карии, иногда заражают хозяина непосредственно или же образуют покоящую¬ 
ся цисту, которая поедается хозяином. (По \ѴЬі№еЫ, 1982.) 


1 Это не вполне точно. На злаках происходит кариогеиия, а на втором 
хозяине только плазмогамия с образованием дикарионов. — Прим. ред. 
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Рис. 12.7. Жизненный цикл семи наиболее важных паразитов — филярий че¬ 
ловека. Филярии — это долгоживущие черви из нематод, которые переносятся 
кровососущими хозяевами. (По ЧУЫШеМ, 1982.) 

гочисленны и способны быстро размножаться прямо в теле хо¬ 
зяина. Поэтому, подсчитать их число здесь обычно невозможно, 
и на практике за единицу изучения принято брать самого хозяи¬ 
на. Другими словами, эпидемиолог в данном случае подсчиты¬ 
вает зараженных хозяев, а не количество возбудителей. При 
изучении паразита с более сложным жизненным циклом (напри¬ 
мер шистозомы), единицами исследования будут как хозяева 
(в моллюске этот червь размножается), так и сами паразиты 
(в теле человека они растут, но не размножаются). В принципе 
различение микро- и макропаразитов имеет скорее методиче¬ 
ское, чем фундаментальное значение: оно определяет способу 
с помощью которого их изучают. 


12.3.1. Хозяева как «острова»: передача возбудителей 

На передачу влияет частота контактов, следовательно популя¬ 
ционные плотности. — Распространение болезни зависит от рас¬ 
стояния между хозяевами. — Патогены, переносимые ветром: 
кривая передачи с эксцессом выше нормального. 

Важнейшей стадией в эпидемиологии любого заболевания 
является передача паразита от одного хозяина к другому. Джен- 
зен (Лапгеп, 1968, 1973) предложил рассматривать отдельных 
хозяев как «острова», заселяемые паразитами. Чем дальше, на¬ 
пример, отдельное растение (или лист) находится от других рас- 
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Рис. 12.8. Жизненный цикл черной стеблевой хлебной ржавчины (Риссіпіа 
§гатіпіз). А. Покоящиеся споры (телейтоспоры) развивают и образуют мел¬ 
кие базидиоспоры, которые разносятся ветром и заражают барбарис (ВегЬе- 
гіз ѵиІ§агіз). Гриб развивается в листе барбариса и образует телейтопустулы, 
•которые участвуют в половом размножении (Б) и которые после оплодотво¬ 
рения дают начало новым пустулам (эцидиям), выделяющим двухядерные 
эцидиоспоры. В. Эцидиоспоры заражают злаки, в том числе и хлебные, где 
развиваются и образуют совершенно различные типы пустул (уреды) Г. Эти 
пустулы в свою очередь выделяют уредоспоры, которые могут снова заражать 
злак. К концу сезона вегетации развиваются покоящиеся телейтоспоры, и цикл 
возобновляется (Д). (По ХѴеЬзІег, 1970.) 

тений (листьев) того же вида, тем меньше вероятность его засе¬ 
ления. Если от других особей своего вида оио изолировано ины¬ 
ми видами, передача возбудителя скорее всего прервется там, 
где он столкнется с непригодными для заселения организмами. 
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Это, вероятно, одна из причин того, что болезни растений в при¬ 
роде редко носят характер обширных эпидемий: в природных 
условиях одновидовые заросли хозяев встречаются редко. Зато 
такие эпидемии наблюдаются в сельскохозяйственных посевах, 
которые можно сравнивать не с островами в море прочей расти¬ 
тельности, а уже с «материками» — крупные площади здесь за¬ 
няты одним видом (а чаще всего одной разновидностью). 

В случае с животными-хозяевами из-за их подвижности срав¬ 
нение с островами менее очевидно, но до некоторой степени эта 
аналогия справедлива и здесь. Человека, зараженного малярий¬ 
ным плазмодием, можно рассматривать как остров. Возбудитель 
малярии может переселяться с одного «острова» на другой толь¬ 
ко с помощью переносчика, комара. Ограниченный радиус поле¬ 
та комаров соответствует расстоянию между островами-хозяе- 
вами. 

Неудивительно, что факторы, определяющие скорость рас¬ 
пространения возбудителей среди хозяев, зависят от типа пара¬ 
зита. В случае непосредственно передающихся микропаразитов 
заражение происходит или при физическом контакте между осо¬ 
бями хозяина или с помощью очень короткоживущего инфек¬ 
ционного агента, и чистая скорость распространения обычно 
прямо пропорциональна частоте встреч зараженных хозяев 
с восприимчивыми незараженными. Следовательно, в плотной 
популяции потенциального хозяина она всегда будет выше, 
чем в разреженной. Действительно, скорость распространения 
часто меняется по сезонам, что связано с влиянием климатиче¬ 
ских факторов на частоту контактов между особями вида-хо- 
зяина или на устойчивость короткоживущих инфекционных ста¬ 
дий. Сезонные изменения частоты контактов играют важную 
роль в эпидемиологии многих обычных вирусных заболеваний 
человека, например кори, свинки и ветряной оспы (Апбегзоп, 
1982). 

Когда заражение связано с долгоживущей инфекционной 
стадией возбудителя, скорость распространения паразита обыч¬ 
но прямо пропорциональна частоте контактов между хозяева¬ 
ми и этими стадиями (следовательно, зависит от плотности обе¬ 
их популяций). С другой стороны, если микропаразиты переда¬ 
ются переносчиком, скорость их передачи хозяевам пропорцио¬ 
нальна «частоте нападений переносчика на хозяина», которая, 
в свою очередь зависит от общей частоты «нападений» и доли 
восприимчивых особей в популяции хозяина. Скорость передачи 
возбудителей от зараженных хозяев к восприимчивым перенос¬ 
чикам зависит от частоты «нападений» последних и доли зара¬ 
женных особей в популяции хозяина. 

Многие болезни растений, возбудители которых находятся в 
почве, передаются от одного растения-хозяина к другому через 
корневые контакты или путем распространения гриба в почве 
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Рис. 12.9. Скорость распространения патогенного гриба РуіНіит Іггедиіаге 
в популяциях кресс-салата ( ЬерШит заііѵит) от зараженных проростков, 
помещенных у края посевов. Показано распространение заболевания в зави¬ 
симости от плотности посадки кресс-салата (Л) и в зависимости от среднего 
расстояния между растениями (Б). Различные знаки обозначают разные по¬ 
вторности. (По Вйгаоп, СЬіІѵегз, 1975.) 


от «пункта питания» на зараженном растении, другому — неза¬ 
раженному. Например, настоящий опенок ( Агтіііагіа теііеа ), 
пронизывая почву нитевидными «ризоморфами», заражает дру¬ 
гих хозяев (обычно, деревья или кустарники), достигая их кор¬ 
ней. С распространением такого паразита в древесных насаж¬ 
дениях можно бороться, выкапывая на его пути канаву, т. е. 
чисто физически предотвращая его переход «с острова на ост¬ 
ров». В пространстве гораздо меньшего размера скорость рас¬ 
пространения грибов рода РуіНіит \ поражающих и губящих 
проростки многих высших растений, зависит от того, насколько 
близко друг от друга расположены проростки (рис. 12.9). Как 
в садовых, так и в лесных насаждениях, массовое заражение 


1 В некоторых классификациях этот и близкие роды не включают в царст¬ 
во грибов, а относят к отделу оомицетов царства протистов. — Прим. ред. 
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растений этим паразитом предотвращается за счет разрежения 
посевов. Для заболеваний, возбудители которых обитают в поч¬ 
ве, характерно распространение эпидемий в виде «фронтов» или 
•«горизонтов инфекции». Сходный пример — заболевание, назы¬ 
ваемое утолщением побегов какао — известен и для надземных 
частей растений. Эта вирусная инфекция переносится мучнис¬ 
тыми червецами, не способными к полету, и, поэтому, распро¬ 
страняется она в основном среди непосредственно контактирую¬ 
щих деревьев. Растения какао выращивают именно в таких ус¬ 
ловиях, в виде «материков» соприкасающихся между собой 
деревьев, вследствие чего с 1922 по 1930 г. эта болезнь распро¬ 
странилась в Западной Африке, уничтожив плантации какао на 
огромных площадях. 

В случае заболеваний, возбудители которых разносятся вет¬ 
ром, очаги заражения могут возникать на большом расстоянии 
от первичного источника инфекции, однако локальная скорость 
распространения эпидемии строго зависит от расстояния меж¬ 
ду растениями. Для переносимых ветром стадий жизненного 
цикла (спор, пыльцы, семян) обычно характерна узкая и сильно 
вытянутая вверх кривая распределения в пространстве (о такой 
кривой говорят, что она имеет «эксцесс выше нормального»): 
лишь малое число экземпляров уносится на большое расстоя¬ 
ние, а большинство их оседает вблизи источника. Примером 
ярко выраженного расселения ветром паразита животных мо¬ 
жет служить вирус ящура домашних животных (Оаѵібзоп, 
1983). В Великобритании эта болезнь обычно не наблюдается, 
но иногда отмечаются случаи, связанные с дальним переносом 
возбудителя, например, из Нидерландов в восточную Англию. 
На таком расстоянии очаги инфекции возникают редко, но за¬ 
болевание очень быстро может распространиться в крупных 
стадах, особенно в условиях высокой скученности животных, 
пригнанных на рынок. В Великобритании, вследствие ее остров¬ 
ного положения, эффективная борьба с ящуром ведется путем 
обязательного забоя всех зараженных и предположительно 
контактировавших с ними животных. В материковой Европе 
такой подход себя не оправдывает, и применяется вакцинация. 


12.3.2. Заболевание в смеси видов и генотипов 

Смешивание снижает популяционную плотность. — Смеси вос¬ 
приимчивых и иммунных форм. 

В главах, посвященных взаимодействиям хищников и жертв, 
говорилось, что определенный хищный вид часто строго специа¬ 
лизируется иа конкретном поедаемом виде (монофагия). Такая 
специфичность нередко гораздо сильнее развита в отношениях 
между паразитами и хозяевами. Помимо очень часто встречаю- 
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щейся приуроченности паразита к одному виду хозяина, иногда 
для заражения необходимо и соответствие их определенных 
генотипов. В наиболее выраженной форме можно говорить об 
однозначном соответствии генов, определяющих патогенность 
паразита и генов, определяющих устойчивость хозяина. Природ¬ 
ные популяции хозяев и паразитов обычно включают множест¬ 
во генотипов. В таких условиях эффективная плотность попу¬ 
ляции хозяина (для определенной расы паразита) соответству¬ 
ет плотности лишь восприимчивых, а не всех вообще хозяев. 

В сельском и лесном хозяйстве профилактика иногда вклю¬ 
чает создание смешанных культур разных видов или разных 
генотипов одного вида. При этом эффективная плотность каж¬ 
дого вида (генотипа) снижается — он «разбавляется» другими. 
В смешанной культуре каждая устойчивая к заболеванию фор¬ 
ма может служить барьером, сдерживающим распространение 
инфекции среди восприимчивых особей. 

В сельском хозяйстве устойчивые сорта стимулируют эволю¬ 
цию паразитов: мутанты, способные поражать устойчивую ли¬ 
нию, сразу же получают выигрыш в приспособленности. Новые, 
устойчивые к болезням сорта растений, как правило, широко 
внедряются в практику, но затем часто и довольно неожиданно 
становятся жертвой неизвестной ранее расы патогена. Начина¬ 
ют использовать новый устойчивый сорт — через некоторое вре¬ 
мя появляется новая раса возбудителя. Такой цикл «бумов и 
спадов» повторяется бесконечно. Эта ситуация создает для па¬ 
тогенов условия непрекращающейся эволюции и непрерывно 
обеспечивает работой селекционеров растений (см. с. 615 и 
рис. 12.26). 

Разорвать порочный круг можно путем продуманного сме¬ 
шивания сортов таким образом, чтобы в посевах не преоблада¬ 
ла ни определенная вирулентная раса патогена, ни какая-то 
одна из восприимчивых линий культурного растения. Использо¬ 
вались различные варианты такого подхода, включая случай¬ 
ные смеси различных генотипов и комбинации нескольких ли¬ 
ний (популяции, внутри которых сохраняется разнообразие 
только в отношении генов устойчивости к заболеванию). Дей¬ 
ствительно, такими способами удается сдерживать распростра¬ 
нение заболевания. Например, рис. 12.10 показывает, как смеши¬ 
вание различных сортов картофеля влияет на развитие фитофто- 
роза. 

После распространения эпидемии в популяции высших жи¬ 
вотных, выздоровевшие особи могут приобрести иммунитет 
(см. с. 594). В результате они начинают играть в популяции 
ту же роль, что и изначально устойчивые формы, снижая плот¬ 
ность, или частоту контактов с возбудителем восприимчивых 
особей, а тем самым и скорость размножения паразита и рас¬ 
пространения заболевания. В медицинской практике популяцию 
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Рис. 12.10. Скорость распространения инфекции, вызванной возбудителем фи- 
тофтороза картофеля ( РНуіорМНога іп^езіапз) в чистых культурах картофеля 
сортов «Пентланд Кроун» и «Пентланд Делл» и в смешанной посадке из двух 
сортов. Крестики—монокультура «Пентланд Кроун»; квадраты — монокульту¬ 
ра «Пентланд Делл»; белые кружки — «Пентланд Кроун» в смешанных посад¬ 
ках; черные кружки — «Пентланд Делл» в смешанных посадках. (По Зкібшо- 
ге, 1983.) 

иммунных организмов можно получить путем вакцинации. Ее 
не обязательно проводить для всех животных — достаточная 
доля иммунных особей даст смешанную группу, в которой вос¬ 
приимчивые встречаются настолько редко, что эффективное 
распространение возбудителя предотвращается. В случае с 
корью в западных странах для того, чтобы создать нужную 
плотность восприимчивых организмов и предупредить возник¬ 
новение эпидемии, необходимо вакцинировать 92—94% детей 
(Апбегзоп, 1982). 


12.3.3. Размещение паразитов и зараженных хозяев 

Паразиты обычно размещены агрегированно. — Частота 
встречаемости, интенсивность и средняя интенсивность зараже¬ 
ния. — Размещение, частота встречаемости и средняя интен¬ 
сивность заражения. 

Размещение паразитов в популяциях хозяев редко бывает 
случайным — обычно оно агрегированное, т. е. многие особи 
хозяина, если и заражены, то лишь малым числом паразитов, 
а немногие — большим количеством (рис. 12.11). В некоторых 
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Рис. 12.11. Примеры агрегированных (групповых) размещений паразитов у хо ѵ 
зяев, которые хорошо аппроксимируются отрицательным биномиальным рас¬ 
пределением. Вертикальные линии представляют собой наблюдаемые частоты,, 
а жирная линия — соответствующее отрицательное биномиальное распределе¬ 
ние. А. Размещение Тохісага сапіз кишечной нематоды, паразитирующей у лис'- 
Б. Вошь ( Рейісиіиз Нитапіз саріііз), паразитирующая на людях. (По 'Ѵаікіпз,. 
Нагѵеу, 1942; \ѴШіашз, 1944.) 

случаях агрегированность возникает непосредственно благодаря 
кривой пространственного распределения инфекционных единиц, 
с эксцессом выше нормального, когда скопления их разраста¬ 
ются вокруг первичных очагов заражения. Когда паразиты раз¬ 
множаются в теле хозяина, случайное размещение зараженных 
особей может быстро привести к весьма выраженной неравно¬ 
мерности: в одних паразиты будут отсутствовать, а в других 
дадут плотные популяции. Если паразиты распространяются 
медленно (например, при размножении бескрылой формы тлей), 
могут возникать их очень плотные локальные скопления. Веро¬ 
ятно, чаще всего они образуются из-за различной восприимчи¬ 
вости хозяев к инфекции (это может быть связано с генетиче¬ 
скими, поведенческими различиями или факторами среды). 

В таких локально агрегированных популяциях оценка сред¬ 
ней плотности паразитов часто лишена смысла. Когда один 
человек заражен сибирской язвой, что может дать информация 
о средней плотности Васіііиз апіНгасіз в группе людей! Наибо¬ 
лее широко используемый статистический показатель в эпиде¬ 
миологии микропаразитов —частота встречаемости заболева¬ 
ния; т. е. доля или процент особей в популяции хозяев, зара¬ 
женных данным паразитом. Это очень удобно, поскольку 
численность самих паразитов здесь определить невозможна 
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Рис, 12.12. Связь между частотой встречаемости и средней интенсивностью 
зараженности для агрегированного, случайного и регулярного размещений па¬ 
разитов у хозяев. (По Апс1ег$оп, 1982.) 


(единица исследования — сам зараженный хозяин). С другой 
стороны, масштабы заражения часто прямо связаны с количе¬ 
ством паразитов в(на) теле хозяина, особенно в случае макро¬ 
паразитов; этот параметр называют интенсивностью заражения, 
т. е. средней интенсивностью заражения можно считать среднее 
число паразитов, приходящееся на одного хозяина во всей его 
популяции (включая и незараженных особей). 

Зависимость между частотой встречаемости и средней интен¬ 
сивностью заражения для разных типов частотного распределе¬ 
ния показана на рис. 12.12. Если паразиты размещены равно¬ 
мерно, то при относительно высокой частоте встречаемости 
средняя интенсивность окажется по сравнению с ней низкой. Это 
может быть связано с зависящей от плотности смертностью 
среди паразитов (см. ниже), приобретенной устойчивостью хо¬ 
зяев к повторному заражению или гибелью наиболее интенсив¬ 
но зараженных хозяев. В более распространенном случае агре¬ 
гированного размещения средняя интенсивность сравнительно 
высока при сравнительно низкой встречаемости. Эпидемиологи¬ 
ческие последствия агрегированного размещения паразитов 
'будут обсуждаться ниже; а мы вернемся к встречаемости и 
интенсивности заражения в виде более общих понятий «обыч¬ 
ность» и «редкость» в гл. 15. 
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12.4. Хозяин как местообитание 

Местообитание паразита — живое существо. — Связь паразитов 
с хозяевами неодинаково тесная. — Хозяин — неоднородная сре¬ 
да. — Специфика местообитания внутри хозяина. — Паразиты 
могут искать местообитания внутри хозяина. 

Существенное различие в экологии между паразитами и сво¬ 
бодноживущими формами заключается в том, что местообита¬ 
ниями первых являются сами живые организмы. Такие место¬ 
обитания способны к росту (увеличению числа и(или) размера 
особей), реагированию (т. е. активному ответу на присутствие 
паразита изменением своих свойств, развитием иммунных про¬ 
цессов, перевариванием или изоляцией паразитов), эволюций 
(каждый хозяин — потомок предшествующих хозяев и продукт 
естественного отбора); а в случае многих животных— к по¬ 
движности, причем характер этого перемещения сильно влияет 
на расселение (передачу) паразита от одного потенциального 
хозяина к другому. 

Паразиты (как и мутуалисты — см. гл. 13) различаются пег 
тому, насколько тесно они связаны со своим местопребыванием,, 
т. е. с хозяином. С одной стороны, существуют эктопаразиты;, 
которые питаются телом хозяина, находясь на его поверхности^ 
Примерами из числа паразитов животных могут служить блб^ 
хи, вши, клещи, моногенетические сосальщики и даже некото¬ 
рые грибы; среди паразитов растений можно назвать тлей и на¬ 
стоящую мучнистую росу, которые селятся на поверхности 
листьев, проникая в ткани хозяина своими стилетами (тли) или 
гаусториями. Экзопаразиты, как и их хозяева, в некоторой сте¬ 
пени испытывают влияние внешней среды; они слабо защищены 
от ^холода, высыхания и т. д. Паразиты некоторой промежуточ¬ 
ной группы обитают в полостях тела хозяина, например глис¬ 
ты в пищеварительном тракте, легких и евстахиевых трубах 
животных, мицелии грибов — в межклетниках растения. Такие 
паразиты могут вовсе не проникать в клетки хозяина, находясь 
в строгом смысле «вне» клеточного тела, но в создаваемой им 
среде. Наконец, многие паразиты проникают непосредственно» 
в ткани и клетки хозяина. Микропаразиты часто бывают пол¬ 
ностью внутриклеточными. Малярийный плазмодий и пироплаз¬ 
мы, вызывающие бабезиозы у домашних животных, живут а 
эритроцитах позвоночных, простейшие из рода ТНеіІегіа — 
в лимфоцитах и эпителиальных клетках крупного рогатого ско¬ 
та, овец и коз, а также в клетках слюнных желез клещей ко¬ 
торые переносят заражения. Среди паразитов высших растений 
в клетках хозяина обычно растут и делятся вирусы, бактершг 
и примитивные грибы. е ѵ 

Каждый организм представляет собой неоднородную среду 
совокупность потенциальных местообитаний. Даже бактериальі 
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ная клетка неоднородна для поражающего ее бактериофага. 
Для паразитов млекопитающих кишечник, кровь, печень, мозг, 
поджелудочная железа и глаза представляют собой различные 
местообитания. Листья, стебли, корни, плоды и семена являются 
для паразитов растений различными ресурсами; они также соз¬ 
дают для них неодинаковые физические условия и по-разному 
защищены от них (рис. 12.13). Разные виды хозяев, даже близ¬ 
кородственные, различаются по своим особенностям (характеру 
пищи, жизненному циклу, реакции на заражение), которые мо¬ 
гут препятствовать заражению или делать организм непригод¬ 
ным для обитания паразита. 

Распределение паразитов на жабрах рыб — превосходный 
пример экологической специализации внутри хозяина. У костис¬ 
тых рыб четыре пары жабер. Каждая жабра состоит из костной 
дуги, несущей первичные жаберные лепестки, в свою очередь 
состоящие из плотно упакованных вторичных лепестков. Они 
обеспечивают огромную поверхность газообмена и поселения 
паразитов. Благодаря постоянному току крови вблизи поверх¬ 
ности жабер и току омывающей их воды здесь создаются бога¬ 
тые кислородом микроместообитания. Здесь паразитируют гри¬ 
бы, простейшие, моногенетические сосальщики, метацеркарии 
трематод, веслоногие ракообразные, глохидии двустворчатых 
моллюсков, пиявки и клещи. Изучение рыбы Ьеротіз діЬЬозиз 
в оз. Уэст-Лейк, Онтарио, (Напек, 1972), показало, что на пе¬ 
редней стороне в средних частях жабер сосредоточены моноге¬ 
нетические сосальщики, а на дорсальных и вентральных участ¬ 
ках _ веслоногие. Моногенетические сосальщики и глохидии 
чаще всего встречались на второй и третьей парах жабер, а вес¬ 
лоногий рачок ЕгдазИиз саегиіеиз довольно равномерно рас¬ 
пределен по всем парам. 

Возможно, самым замечательным примером специализации 
по местообитаниям у паразитов является размещение грибов на 
теле насекомых. В роде ЬаЬоиІЬепіа ряд видов поселяется на 
жуках, причем у жука ВетіШоп рісірез разные виды встре¬ 
чаются на различных частях тела. Многие виды этих грибов 
можно точно определить, зная только пол жука и часть его те¬ 
ла, где они обнаружены (рис. 12.14). 

Распределение многих паразитов на (в) теле хозяина огра¬ 
ничено теми участками, которые заселяются первыми, но в дру¬ 
гих случаях паразит ищет специфические для него места, миг¬ 
рируя по хозяину. Хорошими примерами последнего случая 
могут служить гельминты. Так, нематода Ап^іозігопцуіиз сап- 
іопепзіз в строгой последовательности сменяет местообитания 
в теле крысы (Маскеггаз, Заипбегз, 1955; Аіісаіа, Лпагак, 
1970). Эти паразиты проникают в стенки кишечника, большин¬ 
ство из них попадает в мелкие вены и с кровью переносятся 
через систему воротной вены к печени. Затем через заднюю 
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Рис. 12.13. Высшее растение представляет собой совокупность специализиро¬ 
ванных ниш, занятых болезнетворными грибами, хищными и паразитически¬ 
ми насекомыми. Сходную, хотя и менее разветвленную, диаграмму можно бы¬ 
ло бы составить для нематод и патогенных бактерий. Степень специализации 


по нишам на самом деле даже выше, чем показано на диаграмме: например 
виды Ыеигоіегиз , образующие галлы на листьях дуба, вероятно, специализиро¬ 
ваны на уровне подвидов в отношении обитания на кончике, середине или 
основании листа, а также в отношении возраста листьев (Азкетѵ, 1962; Нои^Ь, 
1953). Некоторые организмы могут выбирать одну из двух высокоспециалн- 
зированных ниш на одном н том же растении; например, в разные сезоны 
ВіогНіга раІІШа образует галлы на корнях н меристеме побегов. (Из Нагрег, 
1977.) 
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/ 

На внутренней дистальной^ 
поверхности бедра правой 



Рис. 12.14. Виды грибов рода ЬаЬоиІЬепіа, паразитирующее на жуке ВетЫ~ 
йіоп рісірез. Каждый вид специализирован на определенных частях тела жу¬ 
ков н особях определенного пола. (Из иллюстраций в Веіуатіп, Зпогеіу 
1952.) 


полую вену они мигрируют в правое предсердие, оттуда через 
легочную артерию — в легкие, а потом возвращаются в большой 
круг кровообращения через сердце. Этими путями паразит рас¬ 
селяется по телу хозяина; затем молодые половозрелые особи 
проходят через мозговые вены, возвращаются в сердце и легкие 
и окончательно поселяются в легочных артериях. 

Дигенетические сосальщики вида НаІіре§и8 ессепігісиз , по¬ 
едаются головастиками и поселяются в проксимальном отделе 
их желудка. По мере развития головастиков во взрослых лягу¬ 
шек черви поднимаются вверх по пищеводу и проникают в 
евстахиевы трубы уха. Такой «хоминг», т. е. стремление к место¬ 
обитанию-мишени, может быть продемонстрирован с помощью 
принудительной пересадки паразитов из одной части тела хо¬ 
зяина в другую (АІрЬеу, 1970).Так,нематод Ьга- 
8ІІіеп8І8 помещали в передний и задний отделы тонкой кишки 
крысы, после чего они возвращались в свое обычное местообита¬ 
ние в тощей кишке. Другую нематоду (Зрігосега Іирі) пересажи¬ 
вали в грудную полость собаки. Паразиты возвращались на стен¬ 
ку пищевода, где обычно встречаются (Ваііеу, 1972). 

Перечисленные примеры относятся к тем формам, все тело 
которых перемещается внутри хозяина; в других случаях поиск 
местообитания может заключаться в прорастании (например, 
гриба) от места заражения в другую часть тела, где происходит 
образование спор. Так, пыльная головня пшеницы (Ѵзіііа^о 
ігііісі) сначала попадает на выставленные рыльца цветка рас- 
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тения-хозяина, а затем тонкими гифами проникает в зародыш 
семени. Рост мицелия идет параллельно развитию всходов пше¬ 
ницы и ее побегов. В конечном счете гриб быстро захватывает 
формирующиеся цветки, превращая их в массу спор. Твердая 
головня пшеницы ( Тіііеііа ігііісі) заражает проросток и особен¬ 
но мощно — внутри цветков, превращая завязь в пузырь, на¬ 
битый своими спорами, внешне напоминающий гриб «дедушкин 
табак». 


12.4.1. Зависимость от плотности внутри хозяев 

Конкуренция между паразитами усиливается с увеличением 
плотности их популяции; вероятно, иммунный ответ хозяина — 
также. 

Популяции паразитов занимают определенные участки в те¬ 
ле хозяина, поэтому следует ожидать, что своей жизнедеятель¬ 
ностью они иногда влияют друг на друга, т. е. между ними воз¬ 
можна конкуренция, а их рост, рождаемость или смертность 
зависят от плотности. Определить, каким образом регулируются 
популяции микропаразитов внутри клеток хозяина, крайне 
трудно. Однако, с популяциями более крупных паразитов (на¬ 
пример, глистов) сравнительно легко экспериментировать, при¬ 
чем исследователь может контролировать плотность. В резуль¬ 
тате зависимость от нее самих паразитов удается довольно 
четко продемонстрировать (рис. 12.15). При экспериментальном 
заражении мыши ленточным червем Нутепоіеріз тісгозіота 
общая масса глистов в теле хозяина асимптотически растет, до¬ 
стигая некого «потолка», а масса отдельных особей паразита 
при этом уменьшается. При любом уровне зараженности хозяев 
общее число яиц глистов, образующихся в теле отдельных хо¬ 
зяев примерно одинаково. Эти закономерности очень напомина¬ 
ют некоторые из рассмотренных в гл. 7, особенно правило 
«постоянства конечного урожая», справедливое для многих по¬ 
пуляций высших растений. 

На печеночной двуустке ( Разсіоіа Нераііса) можно наблю¬ 
дать сходный эффект скученности, а кроме того, две другие 
зависимости. С увеличением плотности популяции доля парази¬ 
тов, достигающих половозрелости, снижается, а что еще важ¬ 
нее — стадия, на которой образуются яйца, наступает значи¬ 
тельно позже. Это является непосредственной причиной сниже¬ 
ния потенциальной скорости роста популяции двуустки. 

Однако делать вывод о том, что зависимость от плотности 
вытекает из конкуренции между паразитами, следует с осто¬ 
рожностью. От плотности популяции паразитов обязательно за¬ 
висит и интенсивность иммунной реакции на них хозяина (см. 
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Рис. 12.15. Зависимое от плотности размножение популяции паразитов. А. Вы¬ 
деление яиц круглым червем Азсагіз, паразитирующем в человеке (по Сгоіі 
еі аі., 1982.) Б. Выделение яиц плоским червем Апсуіозіота, паразитирующем 
в человеке (по НШ, 1926). В. Средняя масса червей в зараженной мыши после 
предиамерениого заражения различным количеством возбудителей (ленточ¬ 
ные черви Нутепоіеріз тісгозіота). Г. Средняя масса отдельных червей из 
такого же эксперимента. (По Мозз, 1971.) 


ниже), иными словами — влияние плотности определяется не 
только конкуренцией между паразитами, но также активной 
реакцией на них самой среды обитания — т. е. организма. 

12.5. Реакции хозяев 

Некротрофы и биотрофы. 

Присутствие паразита в организме хозяина, по-видимому, 
всегда вызывает некоторую реакцию последнего. Так должно 
быть по определению — если реакции нет, мы должны относить 
организм не к паразитам, а к комменсалам. Наиболее явная 
реакция — гибель всего организма хозяина или отмирание его 
пораженных частей. Среди паразитов выделяют две категории: 
убивающие хозяина и способные населять его мертвые ткани 
(некротрофные паразиты) и не способные к этому (биотрофные 
паразиты). Для биотрофов гибель хозяина (или его поражен- 
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ных частей) означает конец активной фазы жизненного цикла, 
поскольку мертвый организм не может использоваться ими как 
среда обитания. Для некротрофов после смерти хозяина ресур¬ 
сы его тела могут стать более доступными. Большинство пара¬ 
зитических червей, вши и блохи, простейшие, паразиты и гал- 
лообразователи у высших растений — биотрофы; сюда же 
относится ржавчина, головня и мильдью среди грибов-фитопа¬ 
разитов. Биотрофы имеют специализированные пищевые по¬ 
требности, и до недавнего времени лишь немногих из них уда¬ 
валось разводить вне тела хозяина. 


12.5.1. Некротрофные паразиты 

Некротрофы как пионерные детритофаги. 

Падальная муха, Ьисіііа сиргіпа — некропаразит млекопи¬ 
тающих. Сначала она откладывает в живого хозяина яйца. Раз¬ 
виваясь, личинки могут привести к его гибели, и дальнейшее 
заселение трупа относится скорее к детритофагии, чем к пара¬ 
зитизму. Многие некропаразиты растений (особенно виды рода 
РуіЫит) поражают наиболее уязвимую стадию проростка, вы¬ 
зывая их гибель. Они редко бывают узкоспециализированными 
и заселяют большое число видов. 

К типичным некропаразитам относится гриб Воігуііз ІаЬае, 
развивающийся в листьях бобов (Ѵісіа /аЬа ) и убивающий 
клетки растения обычно еще до того как проникает в них. На 
листьях и плодах появляются пятна отмерших тканей. Гриб мо¬ 
жет продолжать развитие и давать споры на мертвых тканях. 
На живых тканях растений споры не образуются. 

Если хозяином оказывается модулярный организм, некропа¬ 
разит часто убивает его не целиком, а только частично. Моду¬ 
лярные виды растут, непрерывно образуя новые части по мере 
отмирания старых. Некропаразиты могут просто ускорять ес¬ 
тественное отмирание отдельных модулей своего хозяина (на¬ 
пример, листьев у растений), оставляя другие жизнеспособными 
и образующими новые части. 

Большинство некропаразитов можно рассматривать как пио¬ 
нерные виды. Это детритофаги, «опережающие» своих конку¬ 
рентов за счет способности погубить хозяина (или его части) 
и первыми воспользоваться ресурсами его мертвого тела. Их 
потребности в пище обычно просты. Как правило, их можно 
выращивать на простых искусственных средах. 

Реакция хозяина на некропаразитов довольно слаба. Сам 
факт, что они губят его ткани, демонстрирует низкую устойчи¬ 
вость хозяина и слабость его защитных механизмов. Обычней¬ 
шая реакция растений-хозяев — сбрасывание пораженных листь¬ 
ев (так, люцерна теряет листья, заселенные грибом Рзеидоре - 



594 


Ч. 2. Взаимодействия 


гіга тесіісадіпіз) или образование специальных барьеров, 
изолирующих инфекцию. На картофеле в ответ на поражение 
Асііпотусез зсаЫез возникают твердые струпья, окружающие 
паразита и препятствующие распространению его колоний. 


12.5.2. Иммунный ответ 

Кратковременные и устойчивые инфекции. 

Любая реакция одного организма на присутствие другого 
зависит от способности различать «свое» и «чужое». У беспозво¬ 
ночных за многие реакции хозяина на патогены и даже не¬ 
живые частицы ответственны клетки-фагоциты. Они могут, по¬ 
глощая, переваривать мелкие чужеродные объекты и инкапсу¬ 
лировать более крупные, изолируя их. Предполагается, что рас¬ 
познавание в захваченной частице «чужого» зависит от свойств 
ее поверхности, однако механизм этого еще во многом неясен. 
У позвоночных также существует фагоцитарная реакция на чу¬ 
жеродные объекты, но система защиты животных значительно 
расширена гораздо более сложным по природе иммунным 
ответом. 

Способность позвоночных распознавать и отторгать ткань, 
пересаженную от неродственных представителей того же самого 
вида, — только один из примеров действия иммунной системы 
(см. рис. 12.16). С точки зрения экологии паразитов иммунный 
ответ имеет два жизненно важных свойства. Во-первых, он дает 
возможность выздороветь после заражения; во-вторых, обеспе¬ 
чивает поправившегося хозяина (местообитание) «памятью», 
которая может изменить его реакцию на повторное появление 
паразита (колониста), вплоть до приобретения невосприимчи¬ 
вости (иммунитета) к данной инфекции. У млекопитающих пе¬ 
редача потомкам иммуноглобулинов может иногда распростра¬ 
нять их защитное действие и на следующее поколение. Таким 
образом, реакция позвоночных на заражение защищает хозяина 
и повышает его шансы выжить и размножиться. У беспозвоноч¬ 
ных она слабее защищает отдельный организм, и восстановле¬ 
ние популяций после заболевания больше зависит от высокого 
репродуктивного потенциала выживших особей, чем от выздо¬ 
ровления зараженных (Тгірр, 1974). 

В случае большинства вирусных и бактериальных инфекций 
высших животных заражение хозяина — кратковременный эпи¬ 
зод в жизни последнего. Паразиты размножаются в его теле, 
вызывая мощный иммунный ответ. И напротив, такой ответ на 
многих макропаразитов и простейших как правило довольно 
непродолжителен, поэтому заселение ими обычно устойчиво, 
причем хозяева подвергаются непрерывному перезаражению. 
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Рис. 12.16. Позвоночное животное как хозяин является реагирующей средой, 
в которой иммунный ответ превращает его из пригодного для паразита место- 
обитания в непригодное. Этот тип реакции позволяет отличить живые орга¬ 
низмы, которые служат местообитаниями, от тех категорий среды обитания, 
которые обычно рассматриваются экологами. 

Ответ возникает, если иммунная система подвергается воздействию анти¬ 
гена, который захватывается и обрабатывается макрофагом. Антигеном могут 
служить молекулы иа поверхности паразита. Макрофаги передают антигеи Т- 
и В-лимфоцнтам. Реакция Т-лимфоцитов заключается в стимуляции различных 
клонов клеток: некоторые из них цитотоксичны, другие выделяют лимфоки¬ 
нины, а третьи побуждают В-лимфоциты к образованию антител. Паразит, 
который несет антигены, может быть атакован различными способами. (По 
Сох, 1982.) 


12.5.3. Сверхчувствительность и фитоалексины растений 

Модулярное строение растений, наличие у них клеточных 
стенок и отсутствие настоящей системы циркуляции (типа 
кровеносной или лимфатической), по-видимому, делают любую 
форму иммунного ответа неэффективной защитой. Здесь нет 
мигрирующих популяций фагоцитов, которые могут быть моби¬ 
лизованы на борьбу с чужеродными объектами. Однако многие 
растения отвечают уже на самые ранние стадии заражения 
реакцией сверхчувствительности. Гибнущие пораженные клетки 
вместе с непосредственно окружающими их выделяют «фито¬ 
алексины» — низкомолекулярные, обладающие антимикробным 
действием вторичные метаболиты, накапливающиеся в зоне по¬ 
явления патогена до уровня, подавляющего его развитие (Ваі- 
Іеу, МапзПеЫ, 1982). Фитоалексины могут предотвратить рас¬ 
пространение паразитов от участка первичного заражения, но 
эта реакция совершенно не похожа на иммунный ответ: она 
строго локализована, довольно неспецифична и вызывается раз¬ 
личными стимулами. 
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12.5.4. Реакции на биотрофных паразитов: устойчивость, 
морфогенез и поведение 

Ко многим биотрофам существует устойчивость. — Многие био- 
трофы влияют на морфогенез хозяина. — Некоторые паразиты 
изменяют поведение хозяина. 

К присутствию большинства высокоспециализированных па¬ 
разитов хозяева устойчивы. Иногда особенности поведения де¬ 
лают их практически не распознаваемыми для хозяев. Самый 
яркий пример того, как паразит использует ресурсы хозяина, 
не вызывая при этом с его стороны сильной реакции, — парази¬ 
тизм тлей на высших растениях. Эти насекомые питаются, про¬ 
никая своими стилетами во флоэму и высасывая сок из сито¬ 
видных трубочек, которые тем временем активно функциониру¬ 
ют (рис. 3.17). Клетки флоэмы крайне чувствительны к 
повреждениям и с ними чрезвычайно трудно экспериментиро¬ 
вать, но нарушения, вызываемые стилетами тлей, столь незна¬ 
чительны, что физиологи растений, изучающие флоэмный сок в 
живых растениях, использовали эти стилеты как самый эффек¬ 
тивный отбор проб из практически неповрежденных ситовидных 
трубок. 

Биотрофные грибы, например, ржавчина или настоящая муч¬ 
нистая роса, проникают в клетки растения-хозяина, которые 
обычно устойчивы к присутствию паразита и остаются живыми. 
В некоторых случаях такая инфекция, по-видимому, не вызы¬ 
вает серьезных изменений в его состоянии, кроме снижения 
продолжительности жизни зараженных клеток, изменения ско¬ 
рости метаболических процессов и потери воды. В других си¬ 
туациях присутствие паразита может приводить к весьма глу¬ 
боким нарушениям в обмене веществ хозяина. Многие биотро- 
фы, поражающие живые ткани листьев, стимулируют 
образование «зеленого островка» вокруг инфицированной зоны, 
являющегося не только областью повышенной фотосинтетиче¬ 
ской активности, но и местом, к которому направляются мета¬ 
болиты из незараженных частей того же растения. 

Многие биотрофные паразиты вызывают запрограммирован¬ 
ные изменения в развитии хозяина. Замечательными примерами 
могут служить минирующие мухи, галлицы и осы-орехотворки, 
образующие галлы на высших растениях (рис. 12.17). Они от¬ 
кладывают яйца в ткани хозяина, которые отвечают на это 
возобновлением роста. Галлы — результат морфогенетической ре¬ 
акции растения, при которой образуются структуры, совершен¬ 
но отличные от всех тех, которые развиваются у него обычно. 
Даже присутствие в течение некоторого времени одного яйца 
паразита иногда достаточно для запуска этого морфогенеза, 
который может продолжаться и в отсутствие развивающихся 
личинок. В таких случаях очевидно имеет место распознавание 
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Рис. 12.17. Мухи-агромизиды, паразитирующие и образующие галлы иа дубе 
(см. фото 2). 

специфического чужеродного объекѵа (яйца насекомого), 
«включающего» процесс образования галла. Среди организмов, 
вызывающих образование галлов у дуба черешчатого ((^иегсиз 
гоЬиг ), каждый вызывает у хозяина уникальный морфогенети¬ 
ческий ответ (Азкедѵ, 1961, 1971). Паразитические грибы также 
могут приводить к морфогенетическим изменениям. Так, Ріа.8- 
тосІіорНога Ьгаззісае 1 ') стимулирует деление и разрастание кле¬ 
ток корня, увеличивая тем самым объем пригодных для засе¬ 
ления мест, в которых паразит размножается (рис. 12.2). 
Нематоды также могут вызывать чрезмерное разрастание кле¬ 
ток растения хозяина, образование клубеньков и других «де¬ 
формаций». Возможно, наиболее серьезное вмешательство в 
процессы, контролирующие рост хозяина, наблюдается со сто¬ 
роны бактерии АдгоЬасіегіит іите^асіепз, вызывающей обра¬ 
зование у растений галлов. Спустя некоторое время после за¬ 
ражения в тканях галла может и не быть самого паразита, но 
морфогенез растения оказывается уже измененным — и галл 
продолжает расти. В этом случае паразит вызывает генетиче¬ 
скую трансформацию клеток хозяина путем переноса в них 
своих плазмид. Нечто подобное, возможно, происходит при гал- 
лообразовании, связанном с деятельностью насекомых, и раз¬ 
витии клубеньков в ходе мутуалистическогб взаимодействия с 
азотфиксирующими организмами (гл. 13). 

Паразитоиды особым способом контролируют рост хозяина. 
Он остается «живым» (хотя его тело постепенно превращается 
в тело паразита) до тех пор, пока паразитические личинки не 
достигнут зрелости, после чего перестает существовать. Хозяин 
гибнет, но ресурсы его тела используются только когда он жив. 


1 Этот вид, как правило, не относят к грибам. Ои представляет отдел мик- 
сомицетов из царства протистов. — Прим. ред. 
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поэтому в данном случае нельзя говорить о некропаразитизме. 
Некоторые высокоспециализированные паразитические грибы 
также «контролируют» хозяина и «стерилизуют» его. Так, по¬ 
ражающий травы вид Еріскіое іуркіпа не дает им цвести и 
завязывать семена; растение остается мощно вегетирующим 
«евнухом», на котором появляется лишь потомство паразита. 
Эта «переделка» хозяина — обычное явление среди системных 
паразитов растений, причем вегетативные «евнухи» иногда 
имеют повышенную по сравнению с незараженными экземпля¬ 
рами жизненность (Вга<і$Ьа\ѵ, 1959). 

Большинство реакций модулярных организмов на внешние 
стимулы заключается в изменениях роста и формы. У прочих 
организмов в ответ на воздействие паразита поведение может 
меняться, так что повысится вероятность повторного заражения 
или его передачи. Так, у зараженного гельминтами животного 
раздражение в области ануса может вызывать расчесывание и 
перенос яиц на пальцах или когтях в рот. По-видимому, иногда 
поведение зараженных хозяев повышает вероятность достиже¬ 
ния паразитом вторичного хозяина или переносчика. Так, на¬ 
пример, есть данные о том, что богомолы иноіда направляются 
к берегу реки и как будто нарочно бросаются в воду. Таких 
«самоубийц» отмечали в течение двух лет подряд у р. Эро на 
юге Франции. Не позже, чем через минуту после падения бого¬ 
мола в воду, из его анального отверстия появляются черви 
волосатики (Согйіиз), которые паразитируют на наземных на¬ 
секомых, но часть своего жизненного цикла должны проводить 
в водных хозяевах. По-видимому, у зараженных богомолов 
возникает «гидрофилия», дающая червям возможность попасть 
в водную среду. Один из авторов (Дж. Харпер) наблюдал за 
спасенными богомолами-самоубийцами. Даже освободившись 
от червей, они немедленно возвращались на берег и снова бро¬ 
сались в водуі 


12.5.5. Выживаемость, рост и плодовитость хозяев 

Вред хозяину часто наносят взаимодействие паразитизма с дру¬ 
гими факторами. 

Успех существования биотрофного паразита должен зави¬ 
сеть от того, насколько эффективно он конкурирует за ресурсы 
с теми частями организма хозяина, которые им поражены. Та¬ 
кая внутренняя конкуренция обусловливает, по крайней мере 
отчасти, снижение выживаемости, плодовитости, роста «внеш¬ 
ней» конкурентоспособности хозяина. Влияние степени пораже¬ 
ния паразитами на смертность хозяев показано на рис. 12.18 
для комаров, зараженных нематодами, овец, зараженных пече¬ 
ночной двуусткой и людей, инфицированных возбудителями 
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Рис. 12.18. А. Влияние уровня зараженности паразитами на смертность хо¬ 
зяев. I) Влияние числа паразитирующих нематод ОігоЩагіа іттіііз на смерт¬ 
ность хозяев, комаров Аекез ігіѵіііаіиз (по СЬгізіепзеп, 1978). Влияние чис¬ 
ленности трематоды (печеночной двуустки Разсіоіа кераііса) иа смертность 
овец (по Вогау, 1969). Б. Кривая выживания людей в процветающей промыш¬ 
ленной стране (белые кружки) и в бедной развивающейся стране (по Вгасііеу, 
1977.) 

различных заболеваний в относительно слабо развитых странах. 
На с. 405 упоминалось о вредном воздействии корневых нема¬ 
тод на конкурентоспособность овса, а на с. 573 — об ухудше¬ 
нии роста деревьев, зараженных омелой. Заражение кишечной 
нематодой Тгіско8ігоп§уІи,8 іепиів значительно сокращает пло¬ 
довитость самок шотландской куропатки (Роііз еі аі., 1984), 
а у зараженных клещом Нусігаркапіев іепиаЫІіз клопов-водо- 
мерок Нуйготеіга тугае снижается выживаемость и замедля¬ 
ются размножение и развитие (рис. 12.19). Менее заметное 
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влияние паразитизма выражается в том, что зараженные хо¬ 
зяева становятся более уязвимыми для хищников (Апбегзоп, 
1979). Например, бакланы добывают непропорционально боль¬ 
шое число особей плотвы, зараженных ленточным червем Ы§и- 
Іа іпіезііпаііз, если судить по частоте встречаемости этой инва¬ 
зии во всей популяции данной рыбы (Ѵап ОоЪЪеп, 1952). 

С точки зрения изучения естественных популяций в целом, 
наиболее поучительны, вероятно, примеры с болезнями среди 
населения слаборазвитых стран, с зараженной ленточным чер¬ 
вем плотвой и с пораженным нематодами овсом. Во всех этих 
случаях наносимый вред отражает взаимодействие между са¬ 
мим заражением хозяина паразитами и другим фактором или 
факторами. В случае с овсом сочетались влияние нематод и 
конкуренция со стороны ячменя, в случае с плотвой — инвазия 
и нападение хищника; заболевания людей усугублялись недо¬ 
статком пищи: детская смертность в слаборазвитых странах, 
по-видимому, в основном связана с болезнями, которые при 
хорошем питании в развитых странах не смертельны. Такого 
рода взаимодействия между паразитарными поражениями и 
другими факторами, очевидно, широко распространены. Нико¬ 
гда не следует забывать о роли, которую играет в них генети¬ 
ческая изменчивость. Некоторые болезни, в частности, корь, 
лишь недавно проникли в Африку и Индию Они поражают 
население, предки которого никогда не подвергались отбору на 
устойчивость или невосприимчивость к этим инфекциям, тем 
более — в условиях плохой обеспеченности пищей. 


12.6. Популяционная динамика паразитизма 

Математический подход к изучению динамики популяций 
паразита и хозяина применяется, вероятно, более эффективно, 
чем в любой другой области экологии. Действительно, теория 
динамики инфекционных болезней — старейшее направление 
исследований в биоматематике. Кроме того, между динамикой 
взаимодействий паразит—хозяин и хищник—жертва много 
общего. Например, циклические вспышки эпидемии кори и дру¬ 
гих детских болезней в точности соответствуют колебаниям 
численности, описываемым моделью Лотки—Вольтерры для 
отношений хищник—жертва (разд. 10.2.1), поскольку приоб¬ 
ретение иммунитета переболевшими особями влияет на попу¬ 
ляцию паразитов так же, как снижение плотности популяции 
жертв на популяцию хищника. 
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12.6.1. Микропаразиты г передаваемые прямым путем 

Основной коэффициент воспроизводства и порог передачи .— 
Составляющие К р .— Критические пороговые плотности .— У рае* 
нения, помогающие понять ряд закономерностей. 

Во всех исследованиях по динамике популяций паразитов 
или распространению болезней важнейший параметр — основ¬ 
ной коэффициент воспроизводства Я р (понятие общего характе¬ 
ра ; см. обзоры Мау, 1981 сі; Апсіегзоп, 1982). Мы уже имели дело со 
сходным коэффициентом Ко в разд. 4.5.1 при рассмотрении более 
широкой проблемы популяционной динамики животных и рас¬ 
тений. В случае паразитов мы используем обозначение Я р , по¬ 
скольку здесь в применении этого понятия возникают некоторые 
тонкости. В частности, для инфекции, вызванной микропарази¬ 
тами, где единицей исследования является зараженная особь 
хозяина (а не сам паразит), Яр будет средним числом новых 
случаев заболевания, возникших в связи с каждым уже зара¬ 
женным хозяином. Чтобы болезнь распространялась, должен 
быть преодолен порог передачи , задаваемый условием і? р =1. 
При /? р <1 инфекция затухает, при # р >1—расширяется. 

Некоторое представление о динамике развития заболевания 
можно получить, рассмотрев различные факторы, определяю¬ 
щие основной коэффициент воспроизводства. К Р возрастает с 
увеличением в популяции плотности восприимчивых особей 
[М) (при более высокой плотности облегчается передача пара¬ 
зитов); с повышением скорости передачи инфекции ([}), (она 
пропорциональна частоте контактов между особями хозяина и 
заразности заболевания, т. е. вероятности того, что при контак¬ 
те произойдет его передача); с повышением доли хозяев, жи¬ 
вущих достаточно долго, чтобы стать источником инфекции (/)> 
и, наконец, с удлинением среднего периода времени, в течение 
которого зараженный хозяин остается заразным (Ь). Таким 
образом, получаем 


Яр=Р-ЛГ./.і. (12.1) 

Заметим, что для большинства биотрофных паразитов Ь — это 
период всей жизни хозяина, а для некротрофов и некоторых 
биотрофов тело хозяина может оставаться источником зараже¬ 
ния еще длительное время после смерти и даже разложения. 
На месте трупа больного животного или корневой системы по¬ 
раженного растения иногда сохраняются покоящиеся споры, 
которые при контакте с новым хозяином способны прорастать 
и вновь вызывать заболевание (например, споры РІазтосііорНо- 
га после гибели растения, пораженного килой, или споры ВасШия 
апіНгасіз после животного, погибшего от сибирской язвы). 
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Плотность популяции, соответствующая порогу распростра¬ 
нения, называется критической пороговой плотностью (Л/'т) - 
Поскольку і?р= 1, 




И-*- 


( 12 . 2 ) 


Следовательно, если болезнь очень заразна (высокое значение 
Р), вероятность гибели хозяина невелика (высокое значение /) 
или он может оставаться заразным долгое время (высокое зна¬ 
чение Ь), значение Я Р будет высоким и заболевание сможет 
сохраняться в малочисленных популяциях (низкое значение 
ІѴ Т ). Определенные болезни растений, возбудители которых 
инфекционны очень долгое время, способны поддерживаться 
даже небольшими или разреженными популяциями (например, 
кила капусты). И напротив, если болезнь не слишком заразна, 
ее возбудитель обычно вызывает гибель хозяев или недолго 
сохраняет инфекционность, значение Я Р будет низким и забо¬ 
левание сможет существовать продолжительное время только 
в крупных популяциях (Апбегзоп, Мау, 1978). С помощью этих 
соотношений можно объяснить ряд наблюдаемых закономер¬ 
ностей. 

Многие простейшие-паразиты позвоночных долго сохраня¬ 
ются в отдельных хозяевах (высокое значение Ь), потому что 
иммунный ответ на возбудителей непродолжителен и к инвазии 
восприимчивы даже зараженные хозяева. Благодаря этому па¬ 
разиты могут эндемично существовать в небольших популяциях 
хозяев. Вместе с тем иммунный ответ на многие вирусы и бак¬ 
терии не позволяет им долго сохраняться в зараженном орга¬ 
низме (низкое значение Ь), причем у выздоровевшего живот¬ 
ного часто сохраняется иммунитет. Поэтому болезни типа, 
например, кори эндемично существуют только в популяции чис¬ 
ленностью выше 500 000 человек. 

В уравнении 12.1 N — число восприимчивых особей в попу¬ 
ляции. Следовательно, иммунитет, вызванный бактериальной 
или вирусной инфекцией, понизит N и Я Р для данной болезни. 
Часто это приводит к уменьшению частоты ее случаев, которая 
вновь увеличится только после пополнения популяции новыми 
восприимчивыми особями (в результате размножения или, воз¬ 
можно, иммиграции). Периодические вспышки, характерные 
для многих инфекций, например, кори, отражают последова¬ 
тельное чередование «высокой частоты заболеваемости», «малой 
плотности восприимчивых особей», «низкой частоты заболевае¬ 
мости», «высокой плотности восприимчивых хозяев», снова 
«высокой частоты заболеваемости» и т. д. (рис.12.20). И на¬ 
против, частота заболеваемости при протозойных инфекциях 
обычно относительно устойчива во времени. 
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1944 1954 .. 1964 

Годы 

Рис. 12.20. Зарегистрированные случаи кори в Нью-Йорке с 1944 по 1964 гг. 
(По Уогке, Ьошіоп, 1973.) 

12.6.2. Микропаразиты, передаваемые переносчиком 

Для паразитов, передаваемых переносчиком, крайне важно со¬ 
отношение числа переносчиков и хозяев. 

В случае паразитов, передаваемых от одного хозяина к друго¬ 
му переносчиком, при расчете учитываются характеристики 
жизненного цикла как хозяина, так и переносчика. Естествен¬ 
но, в данном случае уравнение оказывается более сложным: 

== Р а ~~ */т ’/ь ‘І^г ’Ьъ 9 (12.3) 

Л'Ь 

где ІѴ ѵ и Л^ь — соответственно плотности популяций переносчи¬ 
ка и хозяина (комара и человека или тли и сахарной свеклы); 
/V и /ь —доли зараженных переносчиков и хозяев, доживающих 
до момента, когда сами они становятся заразными; І ѵ и 4- 
периоды времени, в течение которых переносчик и хозяин оста¬ 
ются заразными; р — эффективность передачи, т. е. частота 
укусов комаров или проколов тканей тлями, приводящая к за¬ 
ражению (эта величина входит в уравнение во второй степени, 
потому что при каждом контакте возбудители инфекции пере¬ 
даются как хозяину, так и переносчику). 

Особенно важное свойство популяционной динамики микро¬ 
паразитов, передаваемых переносчиком, — зависимость порога 
передачи (Я Р = 1) от отношения: 

= ; І 1 , , • (12.4; ср. с уравнением 12.2) 

Для того, чтобы заболевание возникло и распространялось, со¬ 
отношение численностей переносчика и хозяина должно превы¬ 
шать критический уровень, поэтому мероприятия по борьбе с 
инфекцией направлены обычно непосредственно на уничтоже¬ 
ние переносчиков, лишь косвенно влияя на самих паразитов. 
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Со многими вирозами культурных растений и передаваемыми 
переносчиками болезнями человека и домашних животных бо¬ 
рются в первую очередь инсектицидами, а не препаратами, 
действующими на возбудителей; успех этих мер, бесспорно, за¬ 
висит прежде всего от глубокого понимания экологии перенос¬ 
чиков. 

Важно подчеркнуть, что частота встречаемости возбудителей 
многих заболеваний растений и животных в популяциях их пе¬ 
реносчиков обычно низка, даже если она высока в популяции 
хозяина. Например, в районах эндемической малярии, где зара¬ 
жено более 50% людей, паразит отмечается обычно всего у 
1—2% комаров. Частота заражения в первом случае высока 
в связи с высокой выживаемостью хозяев, в популяции которых 
возбудители со временем накапливаются. Это особенно типич¬ 
но для вирусных болезней растений, обычно остающихся зара¬ 
женными и заразными в течение всей оставшейся жизни (зна¬ 
чение Ьъ сравнительно высоко). С другой стороны, доля зараз¬ 
ных переносчиков низка потому, что их выживаемость низка 
исходно, а инкубационный период возбудителя в их организме 
по сравнению с собственной их продолжительностью жизни: 
часто сравнительно долог. Например, для возбудителя малярии 
(. Ріазтосііит ) в теле комара он равен 10—12 суткам, а сам 
комар живет в среднем примерно неделю. Поэтому, для успеш¬ 
ной борьбы с данным заболеванием, вероятно, необходимо* 
уничтожать миллионы незараженных переносчиков. 

12.6.3. Макропаразиты, передаваемые прямым путем 

Зависимость от плотности в популяции хозяина крайне важна 
для макропаразитов. — Макропаразиты растений: значение ла¬ 
тентного периода. — Три фазы развития макропаразитарной г 
эпидемии у растений. 

Поскольку при изучении макропаразитов единицей исследо¬ 
вания являются сами их особи, основной коэффициент воспро¬ 
изводства будет здесь соответствовать числу потомков, произ¬ 
веденных взрослым паразитом за всю его жизнь и перешедших 
в свою очередь к размножению. Порог передачи в этом случае 
также определяется из условия /? р =1. Для паразитов листьев- 
высших растений аналогичным показателем служит коэффици¬ 
ент эффективного суточного размножения, /? с ; т. е. отношение 
числа новых повреждений, образовавшихся за сутки, к числу - 
исходных повреждений. 

Для макропаразитов животных получим 

і?р= (А-'і-а'/а) ‘ (12.5) 

Величины, заключенные в скобки, отражают репродуктивные 
вклады взрослого паразита и его инвазионной стадии, соответ- 
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ственно: “К — скорость образования яиц взрослой особью; (5 — 
скорость передачи; N — плотность популяции хозяев; Ь а — 
■средняя продолжительность жизни половозрелого паразита 
в.(на) хозяине (зависит от смертности как первого, так и вто¬ 
рого); Ц — средняя продолжительность жизни инвазионной 
стадии вне организма хозяина (зависит как от ее смертности, 
так и от частоты контактов с новыми хозяевами); / а — доля 
паразитов, достигающих половой зрелости в (на) хозяине; /і — 
доля особей на расселительной стадии, которая становится ин¬ 
вазионной. Для многих кишечных глистов скорость передачи и 
средняя продолжительность жизни инвазионных стадий зависят 
от характера перемещений и поведения хозяина, поскольку и 
то и другое влияет на вероятность попадания яиц в рот с пи¬ 
щей, водой или с грязных рук. 

Эффективный коэффициент воспроизводства макропаразита 
обычно ограничен зависимостью от плотности его популяции, 
выживания, созревания и размножения в теле хозяина, т. е. па¬ 
раметров X, /.а и / а . Эти ограничения возникают из-за конку¬ 
ренции между самими паразитами или чаще всего из-за им¬ 
мунного ответа хозяина, и их масштабы изменяются в зависи¬ 
мости от размещения популяции паразита среди хозяев (с. 584— 
585), причем, как мы уже знаем, наиболее обычной ситуа¬ 
цией является агрегированное размещение паразитов. Это 
означает, что подавляющее число последних существует при 
высокой плотности, где ограничения выражены наиболее силь¬ 
но. Такая четко выраженная зависимость от плотности, без 
«сомнения, позволяет объяснить наблюдаемую стабильность мно¬ 
гих гельминтозов (вызываемых, например, анкилостомой и дру¬ 
гими нематодами), сохраняющуюся даже при смене климата 
пли вмешательстве человека (Апсіегзоп, 1982). 

Большинство передаваемых прямым путем гельминтов обла¬ 
дает огромными репродуктивными возможностями (значение X 
«очень высоко). Например, одна самка паразитирующей у чело¬ 
века анкилостоматиды Ыесаіог за сутки образует около 
15 000 яиц, а одна особь Азсагіз — более 200 000 яиц. Следова¬ 
тельно, для этих паразитов критические пороговые плотности 
-очень низки, и они устойчиво эндемично существуют в разре¬ 
женных популяциях людей, например, охотников и собирателей. 

При моделировании динамики растительных макропаразитов 
типа мильдью на пшенице следует принимать во внимание до¬ 
полнительные обстоятельства, а именно лаг-фазу, или латент¬ 
ный период, между моментом заражения хозяина и началом 
-спороношения на нем, т. е. появление инфекционной формы па¬ 
разита. Скорость увеличения доли пораженных экземпляров в 
популяции растений (Еасіокз, ЗсЬеіп, 1979) описывается урав- 
шением 
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-^=Л 0 -* Г . Р -(1-* Г ), (12.6> 

ш 

в котором х т — доля растений, пораженных в момент Г, а Р — 
продолжительность латентного периода. Следовательно, эта 
скорость зависит от коэффициента размножения (Р с ), доли 
особей в популяции, способных распространять инфекцию- 
(хт-р), и доли особей, восприимчивых к ней (1— х т ). 

В развитии эпидемии фитопатологи различают три фазы. 

а) Во время экспоненциальной фазы происходит наиболее 
быстрое размножение паразита, но заболевание редко распо¬ 
знается: «важное с точки зрения эпидемиологии размножение 
ускользает от наблюдения». В это время наиболее эффективной 
могла бы стать химическая борьба с паразитом, но на практике 
она обычно применяется на следующей фазе. Условно принято- 
считать, что первая фаза заканчивается при х == 0,05; эта вели¬ 
чина приблизительно соответствует уровню зараженности, при 
котором неспециалист может определить, что развивается эпи¬ 
демия (порог восприятия). 

б) Вторая фаза продолжается до х=0,5 (ее иногда неверно 
называют «логистической», не учитывая того, что логистическая^ 
кривая описывает все три фазы). 

в) Заключительная фаза длится до тех пор, пока х не до¬ 
стигнет 1,0. В это время химическая обработка по существу 
бесполезна; именно теперь урожаю наносится наибольший урон. 

Динамика популяций листовых паразитов растений опреде¬ 
ляется в основном тремя факторами: 

1) исходным их распространением в популяции хозяина: 
эпидемия может начаться с единственной попавшей в посевы 
споры или с целого облака спор, принесенного с сильно зара¬ 
женного участка (рис. 12.21); 

2) скоростью развития болезни на зараженных хозяевах, 
(т. е. величиной Р); 

3) близостью расположения восприимчивых хозяев относи¬ 
тельно друг друга с учетом направления ветра. 


12.6.4. Макропаразиты с непрямой передачей 

Теория объясняет эпидемиологию шистозомсза. — Сложность- 
определения основного коэффициента воспроизводства черной- 
стеблевой ржавчины. 

Основной коэффициент воспроизводства таких паразитов за¬ 
висит от большого числа величин, но описывающее его уравне¬ 
ние вполне сопоставимо с выведенными для других типов пара¬ 
зитов: 

РР= (А.і*/*а1*/аі) (Рг-Мі'^іг/іі) (Я2-^а2’/а2) (^2* ^2* ^І2*/іг) ( 12.7)> 
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Рнс. 12.21. Диаграмма, по¬ 
казывающая развитие эпи¬ 
демии желтой ржавчины 
злаков ( Риссіпіа зігЩогтіз ) 
от искусственного источника 
инфекции. Окружности об¬ 
означают расстояние, на ко¬ 
тором обнаружена инфек¬ 
ция, от источника, а разной 
штриховкой показана ин¬ 
тенсивность зараженности. 
Распространение эпидемии 
можно проследить, следуя 
по «паутине» в направлении 
часовой стрелки. Числами 
по краю обозначено время в 
сутках от 1 января. (По 
Кцзсіцк, Ноекзіга в 2а<Зокз, 
ЗсЬеіп, 1979.) 


Например, для жизненного цикла шистозомы, циркулирующей 
между человеком и брюхоногим моллюском (с. 574 и 
рис. 12.8), к\ и 1,2 — скорости образования яиц взрослой самкой 
и церкариев в зараженном моллюске, N і и іѴ 2 —плотности по¬ 
пуляций людей и моллюсков, ^ и р 2 — скорости передачи цер¬ 
кариев человеку и мирацидиев — моллюскам, Ь а ь /аі и т. д.— 
соответственно средняя продолжительность жизни и доля до¬ 
живших до заразной стадии взрослых паразитов, мирацидиев, 
зараженных моллюсков и церкариев. 

И в этом случае полученная формула полезна для понима¬ 
ния эпидемиологии заболевания. Например, распространение 
шистозомоза ограничено низкими значениями / з2 (т. е. доли 
зараженных моллюсков, которые выживают до выхода церка¬ 
риев). Это связано с тем, что период развития церкариев до их 
выхода составляет примерно 28—30 сут, а сами моллюски жи¬ 
вут недолго (около 14—54 сут). 

Как и в случае с передаваемыми прямым путем микропара¬ 
зитами, в эпидемиологии шистозомоза (или других заболева¬ 
ний, вызываемых паразитами со сменой хозяев) существенную 
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роль играет зависимость от плотности возбудителя в теле хо¬ 
зяина. Однако в этом случае регулирующие популяцию огра- 
ничения могут проявляться либо в одном из хозяев, либо в обо- 
их: выживание взрослых червей и образование ими яиц зависят 
от плотности в теле человека, а появление церкариев практиче¬ 
ски не зависит от числа мирацидиев, проникающих в моллюска. 
Поэтому частота случаев шистозомоза оказывается довольно 
стабильной и устойчивой к внешним воздействиям. 

Пороговая для распространения заболевания плотность хо¬ 
зяев непосредственно зависит от численности как людей, так и 
моллюсков (т. е. произведения Л^-іѴ 2 в отличие от отношения, 
наблюдавшегося в случае с передаваемыми переносчиком мик¬ 
ропаразитами). Это связано с тем, что передача заболевания 
в обе стороны осуществляется свободноживущими стадиями 
возбудителя. Поскольку плотность популяции человека пони¬ 
зить нельзя, со шистозомозом часто борются, уничтожая ядо¬ 
химикатами моллюсков, т. е. пытаясь сделать величину Я Р ниже 
единицы (порога передачи). Однако, при таком подходе воз¬ 
никают трудности, связанные с огромными репродуктивными 
возможностями моллюсков, позволяющими им вновь заселять 
водоем после прекращения пестицидных обработок. Кроме того, 
ограничения, к которым приводит снижение плотности популя¬ 
ции моллюсков, в значительной степени компенсируются про¬ 
должительной жизнью паразита в теле человека (значение Ь а \ 
велико). Поэтому несмотря на сильные колебания численности 
брюхоногих, заболевание может эндемично сохраняться. Нако¬ 
нец, половое размножение шистозомы в теле человека зависит 
от попадания в него и самцов, и самок, что снижает частоту 
успешного заражения. Аналогичным образом, заселение остро¬ 
вов двудомными (раздельнополыми) растениями труднее, чем 

однодомными. „ , . 

Сочетание факторов, определяющих основной коэффициент 

воспроизводства макропаразитов растений, например черной 
стеблевой ржавчины (с. 579), еще сложнее. Если забыть на 
время о существовании стадии полового размножения на бар¬ 
барисе, то основное воспроизводство паразита происходит в 
течение вегетационного периода злака: происходит распростра¬ 
нение пораженных участков в пределах локального посева и 
между соседними культурами. Однако облака спор переносятся 
на большие расстояния, и эпидемия часто развивается гораздо 
быстрее, чем это могло бы происходить только при локальном раз¬ 
множении. Поэтому, для черной стеблевой ржавчины в расчет 
Яр следовало бы включить число новых поражений, образовав¬ 
шихся от одного исходного при дальнем переносе возбудителя. 
Рассчитанная таким способом величина Яр была бы основным 
коэффициентом воспроизводства клонов, размножающихся и 
расселяющихся без половой рекомбинации. Кроме того, можно 
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Рис. 12.22. Развитие эпидемии мозаичной болезни злаков ( НеІтіпіНозрогіит 
тауёіз) в США в 1970 г. (По 2а(1окз, 5сНеіп, 1979.) 


рассчитать совершенно иное значение Я Р — основной коэффици¬ 
ент полового воспроизводства, учитывающий то., что новые кло¬ 
ны (новые рекомбинанты) появляются только на растениях 
барбариса. Для этого потребовалось бы определить число новых 
повреждений, возникших от одного исходного, на барбарисе. 

Борьба с паразитом, имеющим такой сложный жизненный 
цикл и способным к массовому расселению на большие расстоя¬ 
ния, ставит интересные проблемы. Если необходимо защищать 
барбарис, то уничтожение злака привело бы к уничтожению 
болезни в течение времени, определяемого лишь продолжитель¬ 
ностью жизни этого кустарника (споры, возникающие на нем,, 
могут заражать только злак). Сходным образом, уничтожение 
барбариса предупредило бы местное заражение злака, на ко¬ 
тором возбудитель не способен зимовать, но при массовом 
заносе спор в период сезонной «миграции» их облаков эпидемия 
все же может возникнуть. При мягком климате цикл бесполого 
размножения продолжается на злаках, сохраняющих на зиму 
листья. В таком случае борьба до некоторой степени может 
вестить путем профилактического опрыскивания фунгицидами, 
но этот способ дорог, поэтому главным ее направлением, неза¬ 
висимо от присутствия промежуточного хозяина, является ис- 
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пользование для посева генетически устойчивых сортов. Про¬ 
межуточный хозяин, на котором происходит половое размноже¬ 
ние играет в таком случае совершенно особую роль в эпиде¬ 
миологии заболевания. На нем в ходе рекомбинаций могут 
возникать новые «расы» паразита, нарушающие барьеры устой¬ 
чивости, созданные селекционерами. 


12.6.5. Паразиты и популяционная динамика хозяев 

Применение теории на практике. — Паразиты, безусловно, мо¬ 
гут снижать плотность хозяев. — Можно прогнозировать степень 
снижения плотности хозяина в различных условиях. —- Болезнью 
можно объяснить сложный характер популяционной динамики 
хозяина. 

До сих пор в этом разделе нас интересовала динамика само¬ 
го заболевания; теперь рассмотрим влияние паразитов на дина¬ 
мику популяций хозяев. В принципе, в отношении взаимодей¬ 
ствий между паразитами и хозяевами могут быть сделаны при¬ 
мерно те же выводы, что и в гл. 9 при исследовании отношений 
хищник—жертва и фитофаг—растение. Паразиты вредят осо¬ 
бям хозяина с интенсивностью, зависящей от плотности обеих 
популяций. Кроме того, зараженные и незараженные особи 
хозяина проявляют компенсаторные реакции, которые могут 
существенно снижать поражение их популяции в целом. Теоре¬ 
тически предсказуемы несколько исходов взаимодействия, 
варьирующая степень сокращения плотности популяции хозяи¬ 
на, варьирующая степень устойчивости и амплитуды колебании 
численности и даже множественных состояний равновесия (Ап- 
бегзоп, 1979, 1981). 

В настоящее время эпидемиология представляет собой одну 
из наиболее развитых областей экологии. Наиболее богатый 
материал предоставляет, пожалуй, медицинская статистика; 
кроме того, существуют сравнимые по объему базы данных, 
полученные при долговременном изучении эпидемий культур¬ 
ных растений. По-видимому, нет другой области экологии, 
в которой бы так тесно переплелись теория, результаты долго¬ 
временных наблюдений и экспериментальных исследований. 

Одна из трудностей состоит в том, что паразиты часто вы¬ 
зывают ухудшение «здоровья» своего хозяина, не приводя к его 
немедленной гибели, поэтому обычно трудно отделить их влия¬ 
ние от действия другого фактора или факторов, с которыми 
возбудитель взаимодействует (разд. 12.5.5). Другая проблема 
заключается в том, что даже если паразит является причиной 
гибели хозяина, без детального обследования трупа это нередко 
трудно установить (особенно в случае микропаразитов). Кроме 
того, специалисты, называющие себя паразитологами, раньше 
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Рис. 12.23. Подавление роста популяции насекомых паразитами из простейших 
в лабораторной культуре. А. Мучной хрущак ТгіЬоІіит сазіапеит зараженный 
Айеііпа ігіЬоіі (По Рагк, 1948). Б. ЬаеторНІоеиз тіпиіиз , зараженный Майе- 
зіа 4із рога (по данным Ріпіаузоп, 1949). Сплошными линиями показаны неза¬ 
раженные популяции, а штриховыми зараженные. 


стремились изучать биологию того или иного паразита, не об¬ 
ращая особенного внимания на то, как он влияет на популяцию 
хозяина в целом, а экологи не были склонны заниматься пара¬ 
зитами. С другой стороны, фитопатологи, медицинские и вете¬ 
ринарные паразитологи по вполне понятным причинам выбира¬ 
ли для изучения наиболее опасных паразитов, обычно связан¬ 
ных с плотными и агрегированными популяциями хозяев, не 
слишком интересуясь гораздо более распространенными взаи¬ 
моотношениями паразитов с популяциями видов, менее зависи¬ 
мых от человека. Возможно, самый определенный вывод, каса¬ 
ющийся роли паразитов в популяционной динамике хозяев, — 
это то, что оценка ее является одной из важнейших проблем, 
стоящих перед экологией. 

Безусловно, в некоторых случаях снижение плотности попу¬ 
ляции хозяев под влиянием паразитов хорошо выражено. Ши¬ 
роко распространенное и интенсивное использование опрыски¬ 
ваний, прививок и лекарств в растениеводстве и ветеринарии — 
все это свидетельство ущерба, ожидаемого в отсутствии борьбы 
с заболеваниями (в медицине основное внимание часто направ¬ 
лено не на увеличение численности популяции, а на сохранение 
отдельных особей). Снижение плотности популяции хозяев под 
влиянием паразитов можно наблюдать и в контролируемых 
лабораторных условиях (рис. 12.23). Однако для естественных 
популяций такие непосредственно сравнимые результаты полу¬ 
чить необычайно трудно. Даже если одна популяция заражена, 
а другая нет, незараженная популяция наверняка существует 
в иных условиях и, не исключено, что сама она заражена дру¬ 
гим паразитом, который в первом случае отсутствует или 
встречается редко. 
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Рис. 12.24. Влияние патогенности паразита на степень подавления им популя¬ 
ции хозяина. А. Модели временной инфекции, в которых зараженные хозяева 
после заражения не выздоравливают. В заштрихованной области паразиты 
вымирают и популяция хозяев достигает предельной плотности насыщения К: 
а — скорость размножения хозяина; ^ — зараженность и сс— вызванная па¬ 
разитами смертность. На этом рисунке приведены две скорости размножения 
хозяина: а = 2 и а= 5, а другие величины остаются постоянными {Ь= 1, ^=0,1 
и /С= 100). Б. В отличие от рис. А использованы два разных значения зара¬ 
женности: р = 0,1 и Р = 0,05, а другие величины постоянны (Ь= 1, а =2 и К= 
= 100). В. Модель постоянной инфекции, иллюстрирующая связь между рав¬ 
новесным состоянием популяции хозяина (Я*) и параметром а (степень влия¬ 
ния паразита на выживание хозяина). Влияние паразита на популяцию хо¬ 
зяина сильно зависит от степени агрегированностн паразита. Тремя кривыми 
показана связь для случайного размещения (& = оо) и двух случаев сверхрас¬ 
сеяния (отрицательное биномиальное распределение, где ^=0,1 и 1,0). (По 
АпОегзоп, 1979.) 

Степень снижения плотности популяции хозяина, ожидаемая 
в разных условиях, показана на рис. 12.24 (Апсіегзоп, 1979), 
отражающем модели, сходные с описанными выше. В случае 
скоротечных заболеваний, когда зараженные хозяева не выздо¬ 
равливают (например, для многих микропаразитов растений и 
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Рис. 12.25. А. Наблюдавшиеся изменения численности лиственничной моли 
ІеігарНега (Ііпіапа в европейских Альпах (масштаб логарифмический) и рас¬ 
пространение грануловирусов (масштаб линейный, проценты). Б. Результаты, 
полученные на теоретической модели. (По Аікіегзоп, Мау, 1980.) 


беспозвоночных), наибольшее снижение плотности хозяев про¬ 
исходит при низких — умеренных уровнях патогенности 
(рис. 12.24 ,Л и Б). Высокая патогенность ведет к тому, что 
многие хозяева гибнут, не передав возбудителя, который в ито¬ 
ге исчезает, и популяция хозяина достигает предельной для 
данной среды плотности. С другой стороны, при появлении па¬ 
тогенности и возрастания ее даже до очень невысокого уровня, 
плотность популяции хозяев быстро падает. Кроме того, плот¬ 
ность хозяев в большей степени ограничена их репродуктивны¬ 
ми возможностями (рис. 12.24,Л), чем высокой скоростью 
заражения паразитами (рис. 12.24,5). Сходная картина 
(рис. 12.24,5) возникает и в случае устойчивых инфекций (на¬ 
пример, большинства макропаразитарных). Хорошо видно, что 
по мере увеличения агрегированности паразитов, их влияние 
на плотность популяции хозяев уменьшается. Вспомним, одна¬ 
ко, что пониженная плотность более устойчива, если паразиты 
агрегированы в результате усиления зависимого от плотности 
контроля. 

Итак, в целом паразиты должны снижать плотность популя¬ 
ций своих хозяев, причем сильнее всего при низкой и умерен¬ 
ной патогенности. Этот результат заслуживает внимания с точ- 
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ки зрения все более частого использования паразитов для 
борьбы с вредителями. 

Наконец, растет число данных, свидетельствующих о том, 
что болезни можно объяснить (по крайней мере частично) бо¬ 
лее сложными картинами популяционной динамики хозяина, 
особенно циклическими колебаниями численности. Например, 
на рис. 12.25 показаны такие колебания, наблюдавшиеся в аль¬ 
пийской популяции вредителя лиственницы ІеігарНега сііпіапа 
на фоне изменений частоты зараженности вирусом гранулеза. 
Здесь же изображены весьма сходные колебания, полученные 
с помощью модели взаимодействия (Апбегзоп, Мау, 1980). 
Аналогичное совпадение можно получить, например, в модели 
взаимодействия лиса—вирус бешенства, описывающей трех¬ 
пятилетние циклические колебания численности млекопитаю¬ 
щего даже в отсутствие более обычных естественных циклов 
(АпбегБоп еі аі., 1981), а также для популяции шотландской 
куропатки, зараженной нематодой Тгіскозігопдуіиз іепиіз, на 
севере Англии (Роііз еі аі., 1984; Нцсібоп, 1986; см. разд. 15.4.2). 

Предположения о существенном влиянии болезней на дина¬ 
мику популяций находят все большее подтверждение. 

12.7. Полиморфизм и генетические изменения 
у паразитов и их хозяев 

Связь генов вирулентности и устойчивости. — Патогены и ди¬ 
намический полиморфизм в природных популяциях. 

В подавляющем большинстве случаев неверно говорить об 
«экологии вида», поскольку для видов характерна как внутри- 
популяционная, так и межпопуляционная генетическая измен¬ 
чивость. Это особенно важно учитывать, изучая паразитов и их 
хозяев. Из сельскохозяйственной практики мы знаем, что циклы 
«бума и спада» объясняются последовательным появлением 
новых устойчивых сортов культурных растений и новых виру¬ 
лентных штаммов их патогенов. Присутствие заболевания сни¬ 
жает приспособленность зараженных особей, устойчивые инди¬ 
видуумы получают преимущество, и гены устойчивости 
распространяются в популяции. Однако наличие устойчивых к 
инфекции хозяев снижает приспособленность патогенов, возбу¬ 
дители с генами, обеспечивающими вирулентность, получают 
преимущество, и «вирулентные» гены также распространяются 
в популяции. В большинстве работ по этой тематике было об¬ 
наружено точное, «один к одному», т. е. ген к гену, соответствие 
между устойчивостью хозяев и вирулентностью возбудителей. 
Впервые такая связь была показана (Ріог, 1960, 1971) для 
ржавчины льна (Меіатрзогаііпі) , а в настоящее время она 
известна для многих других болезней. Существуют и другие 
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виды устойчивости (напри¬ 
мер, связанные со способно¬ 
стью отличать хозяев от не- 
хозяев), обычно контроли¬ 
руемые многими генами, но 
полиморфизм и быстрые 
эволюционные изменения 
наиболее ярко выражены 
именно при «одногенном» 
механизме се развития. 

Если популяции хозяина 
и паразита эволюционируют 
совместно без селекционно¬ 
го вмешательства человека, 
то за размножением опре¬ 
деленного штамма возбуди¬ 
теля следует увеличение 
доли устойчивых особей хо¬ 
зяина. Повышение частоты 
генов устойчивости снижает 
встречаемость генов виру¬ 
лентности в популяции воз¬ 
будителя. Преимущество 
получает другой штамм 
паразита, а это в свою очередь ведет к увеличению доли 
генов, определяющих устойчивость уже к нему возбудителя. 
Различные штаммы возбудителя по очереди широко распрост¬ 
раняются и снижают свою численность, что способствует под¬ 
держанию динамического полиморфизма в генетической струк¬ 
туре популяций как паразита, так и хозяина (рис. 12.26). Фак¬ 
тически, такой естественно возникающий полиморфизм, 
приводит к тому же результату, что и искусственное смешива¬ 
ние в посевах различных линий растения, разрабатываемое 
агрономами для борьбы с заболеваниями культур. 

Генетический полиморфизм — только одно из последствий 
взаимного давления отбора при коэволюции паразитов и их хо¬ 
зяев. У человека, страдающего сонной болезнью, во время ее 
рецидивов наблюдаются циклические фенотипические реакции, 
не связанные с генетическими изменениями. Возбудитель забо¬ 
левания трипаносома, имеет меняющийся набор антигенов, 
которые по очереди активируются тонкими молекулярными 
механизмами в ответ на последовательную выработку хозяином 
средств иммунной защиты (рис. 12.27). В результате в теле 
человека происходят сильные колебания численности трипа¬ 
носом. 

И последний пример. При коэволюции вируса миксоматоза 
и его хозяина кролика вслед за резкими колебаниями плотно- 



Рис. 12.26. Схема, иллюстрирующая ва¬ 
рианты взаимодействия генов устойчиво¬ 
сти (/?) хозяина с пятью соответствую¬ 
щими генами вирулентности паразита в 
системе циклического сбалансированного 
полиморфизма. (По Регзоп, 1966.) 
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Рис. 12.27. Колебания численности трипаносом в крови больного сонной бо¬ 
лезнью. При каждом подъеме численности популяция трипаносом отличается 
по антигенам от популяции на соседних подъемах. (По Козз, ТЬошзоп, 1910.) 


А 


Австралии 



Вирулентность штамма 


б Великобритания 



Вирулентность штамма 


Рис. 12.28. А. Пропорции, в которых различные штаммы миксовируса были 
обнаружены в диких популяциях кроликов в Австралии в разные периоды 
с 1951 по 1981 гг. Б. Сходные данные для диких популяций кроликов в Вели¬ 
кобритании с 1953 по 1980 гг. Штамм I — наиболее вирулентен, а штамм V — 
наименее. (По Мау, Апйегзоп, 1983, из данных, собранных Реппег, 1983.) 


сти зараженных популяций последовала внешне стабильная 
ситуация, в которой возбудитель сохранял средний уровень ви¬ 
рулентности (рис. 12.28; Ье\ѵіп, Рітепіеі, 1981; Мау, Апйегзоп, 
1983). Такое снижение вирулентности паразита при возраста¬ 
нии устойчивости хозяина, можно сравнить с долговременными 
эволюционными процессами, приведшими в естественных усло¬ 
виях к тесной сопряженности жизненных циклов биотрофных 
патогенов и их хозяев (например, у ржавчинных грибов). 
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Огромный объем современной литературы по экологии по¬ 
священ роли генетической изменчивости хозяев и паразитов. 
Нигде больше в этой науке не уделяется такого пристального 
внимания механизмам естественного отбора, обусловленным 
взаимодействиями между организмами. В эволюции этих взаи¬ 
модействий огромное значение имеет половая рекомбинация и 
перестройка генетического материала. Действительно, непре¬ 
кращающаяся борьба паразита и хозяина может быть главной 
движущей силой эволюции и сохранения самих половых разли¬ 
чий. В следующей главе мы увидим, что половые процессы при 
мутуализме, напротив, не имеют особого значения, специфич¬ 
ность взаимосвязей выражена в меньшей степени, а массовых 
вспышек численности, вероятно, не происходит. Другими слова¬ 
ми, эволюционные последствия борьбы и партнерства совер¬ 
шенно различны. 



Глава 13 

Мутуализм 


13.1. Введение 

Планетарная биомасса в значительной мере образована мутуа- 
листами. — Мутуализм бывает факультативным и облигатным. 

Мутуализмом называют взаимодействия между парами ви¬ 
дов, приносящие обоюдную пользу, т. е. в популяции каждого 
из этих видов (мутуалистов) особи растут и (или) выживают 
и (или) размножаются с большим успехом в присутствии особей 
другого вида. Преимущества могут быть разные. Чаще всего 
они заключаются в том, что по крайней мере один из партне¬ 
ров использует другого в качестве пищевого ресурса, тогда как 
другой получает защиту от врагов или благоприятные для рос¬ 
та и размножения условия. В других случаях вид, выигрываю¬ 
щий в пище, освобождает партнера от паразитов (например, 
рыбы-чистильщики), опыляет растения или распространяет 
семена. Несмотря на преимущества, получаемые каждым из 
партнеров, при рассмотрении мутуализма важно помнить, что 
речь отнюдь не идет о дружеской взаимопомощи. Каждый 
партнер, по существу, действует «эгоистично» и выгодные от¬ 
ношения возникают просто потому, что получаемая им польза 
перевешивает требуемые затраты. Подробный обзор проблемы 
можно найти в литературе (ВоисЬег еі аі., 1984). 

В ранних работах по экологии мутуализм обычно недооце¬ 
нивали или вообще упускали из виду. Тем не менее, это явление 
распространено очень широко. От него зависит образование 
значительной доли биомассы планеты — например, доминанта¬ 
ми лугов и лесов (корни растений тесно связаны с грибами — 
микориза), а также корралами (в полипах находятся однокле¬ 
точные водоросли). Большинство растений имеет микоризу; 
многие цветковые растения связаны с насекомыми-опылителя- 
ми, наконец, кишечник у очень большого числа животных на¬ 
селен мутуалистическим сообществом микроорганизмов. 

Мутуализм очень мало изучался с помощью математическо¬ 
го моделирования, широко применяемого при анализе конку¬ 
ренции, взаимодействий хищник—жертва и паразит—хозяин 
(Мау, 1982), хотя некоторые достижения здесь все же имеются 
(Ѵапбегтеег, ВоисЬег, 1978; Ѵапсіегтеег, 1980). Действитель¬ 
но, при исследованиях экологии мутуализма больше внимания 
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уделялось вопросам общебиологическим (физиологии, морфо¬ 
логии, поведению), а не динамике популяций. В структуре этой 
главы такой уклон нашел свое отражение. 

Сначала рассматривается ряд примеров мутуалистических 
связей между особями разных видов, начинающийся факульта¬ 
тивным мутуализмом (каждый партнер или симбионт получает 
пользу от другого, но не зависит от него), продолжающийся 
взаимодействиями, облигатными для одного, но факультатив¬ 
ными для другого партнера, и наконец, завершающийся отно¬ 
шениями, облигатными для обоих. Затем обсуждаются приме¬ 
ры, в которых один вид населяет поверхность или полость тела 
другого, а также случаи, когда один партнер (эндобионт) оби¬ 
тает внутри клеток другого, причем оба организма тесно связа¬ 
ны физиологически (рис. 13.1). В конце главы анализируется 
мнение, согласно которому эволюция мутуалистических отно¬ 
шений между организмами определяла основные этапы эволю¬ 
ции высших животных и растений. Кроме того, делаются попыт¬ 
ки сравнить экологию паразитов и мутуалистов. 

13.2. Примеры мутуализма, включающего 
поведенческие взаимосвязи 

Классификация преимуществ, получаемых партнерами при 
'различных видах мутуализма, требующих сложных поведенче¬ 
ских связей, — непростая задача. Их разнообразие иллюстриру¬ 
ют следующие примеры. 

13.2.1. Медоуказчик и медоед 

Африканская птица медоуказчик замечательным образом 
связана с млекопитающим, капским медоедом. Она разыскивает 
пчелиные гнезда и приводит к ним партнера. Млекопитающее 
вскрывает гнездо іи поедает мед и личинок пчел, а медоуказчик 
питается остатками его трапезы. Птица может разыскивать 
пчелиные гнезда, но не способна их вскрыть; медоед, наоборот, 
легко их вскрывает, но находит с трудом. Взаимосвязанное пове¬ 
дение приносит животным обоюдную пользу. 

13.2.2. Креветки и бычки 

Креветки рода АІрНаеиз выкапывают норы, которые бычки 
Сг’уріосепігиз используют .как убежища в среде, где иначе труд¬ 
но укрыться от врагов. Креветка почти ничего не видит и, когда 
покидает нору, с помощью своих антенн постоянно поддержи¬ 
вает контакт с рыбой, получая таким образом предупреждения 
о любых изменениях обстановки (рис. 13.2). Бычок пользуется 
местообитанием с донными осадками, содержащими обильный 
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В Симбионты 
и отдельные 
клетки хозяина 




Рис. 13.1. Типы морфологической интеграции между симбионтами и хозяевами 
А. Симбионты (черные кружки) и организм-хозяин (квадраты): / — симбион¬ 
ты расположены полностью на поверхности (например, эпифитные или эпизой- 
ные микробы); II — симбионты внутри организма (например, микроорганизмы 
пищеварительного тракта, такие, как микробы из рубца жвачных); III — сим¬ 
бионты внутри организма, частично вне клеток, частично внутри клеток, как 
наблюдается у сине-зеленых водорослей в тропических морских губках; IV — 
симбионты полностью внутриклеточные. Б. Гифы грибов и корни высших рас¬ 
тений: V — ризосфера грибов, которые не проникают в корни; VI — эктотроф- 
ная микориза лесных деревьев, при которой грибы проникают между клетка¬ 
ми корней, но не внутрь них; VII — грибы, которые проникают в" корни и 
клетки при помощи гаусторий, как в случае ячеистой древесной микоризы; 
гаустория окружена мембраной из ткани хозяина. В. Симбионты и отдельные 
клетки хозяина: VIII — симбионты в тесном физическом контакте с поверх¬ 
ностью клеток хозяина, но при этом и в контакте с внешней средой (напри¬ 
мер, лишайники РгосНІогоп иа асцидиях); IX — симбионты в окружении клеток 
хозяина, но не внутри клеток; X — симбионт внутри клеток хозяина и окру¬ 
женный его вакуолью (большинство внутриклеточных симбионтов); XI — сим¬ 
бионты, расположенные свободно в цитоплазме (например, внутриядерные 
бактерии). (Из 5шШі, 1979.) н р 
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Рис. 13.2. Последовательность поведенческих актов в процессе выхода из но¬ 
ры при мутуализме креветки АІрНеиз й'ііЬоиіепзіз и рыбы Сгуріосепігиз сгур- 
іосепігиз. А. Креветка движется головой вперед к выходу из норы; антенны 
несколько приподняты и раздвинуты, так что их кончики отстоят друг от друга 
на 2—3 см. Б. Вне норы креветка одной антенной касается рыбы. (По Каг- 
ріиз еі аі., 1972.) 

корм, а креветка — зрительной системой партнера, позволяющей 
ей, не подвергаясь опасности, на 'короткое время покидать нору 
и питаться снаружи от нее (Ргіске, 1975). 

13.2.3. Рыба-клоун и актиния 

Разнообразные типы мутуалистических поведенческих отно¬ 
шений встречаются у обитателей тропических коралловых рифов 
(мутуалистами являются іи сами кораллы — см. ниже). Рыба- 
клоун Атркіргіоп живет рядом с актиниями (например, РНузо- 
ЬгасНіа, Най'іапіНиз) и прячется среди их щупалец от врагов. 
Внутри актинии, рыба покрывается защитной слизью, предохра¬ 
няющей от действия стрекающих нематоцист (эта слизь нужна 
самой актинии, чтобы предотвратить выстреливания нематоцист 
при соприкосновении соседних щупалец). Рыба, безусловно, 
получает защиту, но актинии это сотрудничество также полезно, 
поскольку рыба-клоун нападает на приближающихся рыб, вклю¬ 
чая и тех, которые обычно питаются актиниями (Ргіске, 1975). 

13.2.4. Рыбы-чиетилыцики и их клиенты 

Еще одна явно мутуалистическая связь существует между 
рыбами, называемыми «чистильщиками», и их «клиентами». 
Чистильщики поедают эктопаразитов, бактерий и отмершие 
ткани с поверхности тела клиента. Различают сорок пять видов 
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таких рыб. Они часто держатся на постоянном участке, тогда 
как их клиенты периодически посещают эти «пункты чистки»; 
причем тем чаще, чем больше на них паразитов. У обоих парт¬ 
неров характерное поведение, позволяющее им узнавать друг 
друга и возникшее, по-видимому, в ходе тесной коэволюции. 
Чистильщики получают источник корма, а клиенты освобожда¬ 
ются от вредных объектов. В эксперименте я а Багамских остро¬ 
вах (ІлтЬаидф, 1961) с отдельных участков рифа удалили всех 
рыб-чистилыциков. У рыб-клиентов развивались кожные заболе¬ 
вания и за две недели численность их популяций снижалась. 
Сходный эксперимент на Гавайских островах дал отрицатель¬ 
ный результат, тем не менее вполне вероятно, что отношения 
чистильщик—клиент часто действительно мутуалистические. 
Обнаружено также, что чистильщиками рыб являются 6 видов 
креветок. 

13.2.5. Муравьи и акация 

Еще одно такое мутуалистическое взаимодействие типа чис¬ 
тильщик—клиент описано (Лапгеп, 1967) в Центральной Аме¬ 
рике у одной из акаций (Асасіа согпщега) с муравьями Рвеийо- 
тугтех I егги§ііпеа . В полых шипах этого растения муравьи 
строят гнезда, а листочки перистых листьев дерева несут на 
концах богатые белком тельца Белта (фото 12), которые муравьи 
собирают и используют в пищу; кроме того, на листьях му¬ 
равьев привлекают выделяющие сахар нектарники. Со своей 
стороны, насекомые защищают эти небольшие светолюбивые де¬ 
ревца от конкурентов, активно «обстригая» чужие побеги, про¬ 
никающие в их крону, а также защищают растение от фито¬ 
фагов. 

Этот пример мутуализма позволяет по-новому взглянуть и на 
возможную роль других растительных структур. Нектарники «а 
вегетативных частях встречаются по меньшей мере у видов 
39 семейств, населяющих многие экосистемы но всему свету. 
Если их назначение на цветках легко объяснимо необходимостью 
привлечения опылителей, то в данном случае оно менее понят¬ 
но. Они, безусловно, привлекают муравьев, иногда в огромном 
количестве, но интерпретируя это явление, «протекционисты» 
(считающие, что муравьи защищают растения от фитофагов) 
расходятся с «эксплуатационистами», видящими в муравьях не 
больше пользы для растений, чем в блохах для собак (скепти¬ 
ческая точка зрения, вполне допустимая в научных исследова¬ 
ниях). Обзор этой проблемы сделан Бентли (Вепііеу, 1977). 
Такого рода расхождения в толковании могут быть устранены 
в ходе тщательно разработанных и контролируемых экспери¬ 
ментах типа проведенного с растением Неііапікеііа диіпдиепег- 
ѵІ8 (Іпоиуе, Тауіог, 1979), имеющего расположенные вне цвет- 
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ков нектарники. Этот вед может сильно страдать от мух-тер- 
фритид, личинки которых, если с растения удалить всех 
муравьев, повреждают иногда более 85% развивающихся семян. 
Контрольные экземпляры с муравьям,и от такого ущерба почти 
полностью избавлены. 

13.3. Мутуализм, включающий разведение растений 
или животных 

13.3.1. Человек как мутуалист культурных растений 
и домашних животных 

Наиболее впечатляющие примеры мутуализма мы находим 
в сельском хозяйстве. Численность растений пшеницы, ячменя, 
овса, .кукурузы и риса, а также площади, занятые под них, во 
много раз больше, чем были бы без специального культивиро¬ 
вания. Рост народонаселения со времен охотников и собирате¬ 
лей может служить мерой пользы, которую человек извлекает 
из этого взаимодействия. Нельзя проверить этого эксперимен¬ 
тально, но легко представить себе, к каким последствиям для 
.популяции, например, риса во всем мире привело бы исчезно¬ 
вение человека или как отразилось бы на человечестве уничто¬ 
жение всех посевов риса. Стоит отметить, что человек разводит 
и такие растения, как кофе, табак и опиумный мак, содержащие 
сильнодействующие защитные вещества (кофеин, никотин 
ит. д.). Очевидно, что растения получают при этом выгоду, но 
получат ли от них пользу люди, зависит от способа применения 
этих алкалоидов. Одомашнивание крупного рогатого скота, овец 
и других млекопитающих также связано с мутуализмом — без 
человека множество таких животных быстро погибнет, а у лю¬ 
дей без домашних животных сильно изменится рацион питания. 

Сходные мутуалистические отношения развились в сообще¬ 
ствах термитов и муравьев. 

13.3.2. «Разведение» гусениц муравьями 

Классический пример мутуализма, включающего разведение 
одним животным другого, — взаимодействие между бабочкой 
голубянкой Ьусаепа аѵіоп н муравьями. Бабочка откладывает 
яйца на бутоны тимьяна, и ее личинки очень похожи на цветки, 
которыми они питаются. Спустя приблизительно 20 сут (после 
третьей линьки) гусеница покидает растение и начинает нецеле¬ 
направленно перемещаться—растениями она больше никогда 
■не питается. Когда личинку находит муравей, в ответ на его 
поглаживание она выделяет из медоносной железы капельки 
жидкости, которые муравей выпивает. После сложной последо¬ 
вательности взаимных сигнальных действий он переносит гусе- 
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Фото 12. Отдельные структуры акации Асасіа согпі^ега, которые привлекают 
муравьев-мутуалистов. А. Богатые белком тельца Белта на кончиках 
листьев. Б. Полые шины, используемые муравьями для устройства гнезд (Фо¬ 
тографии (ЗіІЬегі.) ' 


ницу в свою подземную колонию, где она находится около 
11 месяцев. Часть этого времени она пребывает в зимней спячке 
или в состоянии куколки, во когда бывает активна, то питается 
молодыми личинками муравьев. В июне, завершив личиночное 
развитие, бабочка покидает муравейник. 

Жизненный цикл этой голубянки столь причудлив, что мо¬ 
жет показаться невероятным, если не знать, что он является 
лишь частью сложного эволюционного ряда взаимодействий 
между муравьями и .многими представителями семейства Ьусае- 
пібае, к которому она принадлежит (см., например, Рогб, 1945). 
Другие бабочки из этого семейства также «пасутся» муравьями 
(хотя не всегда внутри их колоний), и гусеницы у большинства 
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его видов имеют медоносные железы, 'которые «выдаивают» 
муравьи. Практически так же они «пасут» и «доят» многие виды 
равнокрылых, получая от них сахаристые выделения. Муравьи 
защищают этих насекомых от хищников и паразитоидов, анало¬ 
гично тому пак в обмен на секрет внецветковых нектарников, 
они по-видимому, охраняют соответствующие растения от фито¬ 
фагов (5ігоп§ еі аі., 1984). 

В Европе бабочка Ь. аѵіоп — редкий, находящийся под угро¬ 
зой исчезновения вид. Недавно она исчезла в Великобритании. 
Сложный цикл развития делает ее полностью зависимой от 
присутствия цветущего тимьяна, а затем — личинок муравьев. 
Партнерами, по-видимому, могут быть только муравьи двух 
видов (Муггпііса зсаЪгіпоійез и М. Іаеѵопоійез ) , а луга на из¬ 
вестняках, служащие местообитанием ікак для тимьяна, так и 
для этих муравьев, быстро исчезают. Жизненный цикл этого 
вида является, таким образом, классическим примером «слиш¬ 
ком узкой специализации», при которой особенно велика опас¬ 
ность вымирания. 

13.3.3. Разведение грибов жуками 

Большая часть тканей растений, включая древесину, недо¬ 
ступна животным в качестве непосредственного источника пищи, 
потому что у них нет ферментов для переваривания целлюлозы 
и лигнина (ом. гл. 3 и 11). Однако такие ферменты есть у мно¬ 
гих грибов, и питающиеся ими животные, косвенно получают 
доступ к богатому энергией корму. В ряде случаев между ними 
и грибами-редуцентами возникают весьма специализированные 
’мутуалистические отношения. Жуки-короеды (семейство 5со1у- 
іібае) прокладывают в мертвой или отмирающей древесине глу¬ 
бокие ходы, в которых поселяются специфичные для данного 
вида жуков грибы, постоянно выедаемые личинками. Эти насе¬ 
комые, вероятно, /переносят «посевной материал» грибов в своем 
пищеварительном тракте, хотя у некоторых видов на голове об¬ 
наружены специальные щетки из волосков, собирающие споры. 
Грибы служат жукам пищей и используют их при заселении 
новых ходов в древесине — отношения вполне мутуалистические 
(рис. 13.3). 

13.3.4. Разведение грибов муравьями 

У некоторых видов муравьев '(и термитов) наблюдается еще 
более тонкая система разведения грибов. Самым замечатель¬ 
ным примером можно считать здесь муравьев рода Аііа. Они 
выкапывают в почве полости объемом два — три литра. Грибы 
культивируются в них на листьях, срезаемых с ближайших рас¬ 
тений, причем вся колония муравьев иногда полностью зависит 
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от этого источника пищи. И в данном случае грибы выигры¬ 
вают, так как не только поедаются, но и расселяются. Готовая 
к размножению самка, покидая старую колонию, чтобы осно¬ 
вать новую, заполняет «посевным материалом» гриба особый 
карман в своей глотке. 

13.4. Мутуализм при опылении 

Цветки, опыляемые насекомыми, бывают «универсалами» и 
«специалистами». — Выгоды специализации. — Мутуализм при 
опылении инжира бластофагами. 

Большинство животных, участвующих в опылении цветков, 
в качестве «вознаграждения» получают нектар или пыльцу. 
Нектар, по-видимому, служит растению только для привлечения 
опылителей и образование его представляет собой в сущности 
расход веществ, в основном углеводов, которые оно могло бы 
использовать само для роста или других целей. Однако эти тра¬ 
ты компенсируются пользой от опыления. (Столь же «расточи¬ 
тельны» многие виды растений, образуя плоды, которые привле¬ 
кают животных и служат им кормом; выгода заключается 
в расселении содержащихся в плодах семян). 

Опыление — это процесс переноса пыльцы с пыльника одно¬ 
го цветка на рыльце другого, иногда на том же растении. Мно¬ 
жество цветковых видов, особенно однолетников, в норме явля¬ 
ются самооныляемыми, т. е. способны к самооплодотворению 
и не нуждаются в переносчике пыльцы. Прочие тесно связаны 
с опылителями, обеспечивающими перекрестное опыление и пе¬ 
рекрестное оплодотворение. По-видимому, эволюция специали¬ 
зированных цветков и способов привлечения к ним животных 
вызвана тем, что внутривидовой аутбридинг и(или) избегание 
межвидового аутбридинга дают существенные адаптивные пре¬ 
имущества. Мы не будем обсуждать возможные выгоды, давае¬ 
мые некоторым растениям за счет развития систем аутбридинга 
(по-видимому, приводящего как к генетическим, так и к энерге¬ 
тическим затратам). Как и в отношении самого полового раз¬ 
множения, причины эволюции аутбридинга еще не понятны (см., 
например, АѴіІІіатз, 1975; Маупагб, ЗтіІЬ, 1978). Однако они 
были столь серьезными, что обусловили значительную долю 
разнообразия в царстве растений и возникновение некоторых 
из наиболее тонких мутуалистических связей. 

Опылителями цветковых растений являются и теплокров¬ 
ные, в том числе колибри, летучие мыши и даже мелкие грызу¬ 
ны и сумчатые (фото 13), однако, без сомнения, основные опы¬ 
лители— это насекомые (Огапі, 1963). 

В простейших случаях опыления насекомыми нектар или 
пыльца имеются в изобилии и легко доступны для самых раз- 
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Рис. 13.3. А. Амброзиевый гриб, ко¬ 
торый растет в ходах, прокладывае¬ 
мых жуком ХуІеЪогиз ху(о§гарНиз. 
(Из работы Хаббарда.) Б. Часть ми¬ 
целия гриба, культивируемого южно¬ 
американскими муравьями Моеііегіиз, 
на котором видны раздутые части 
типа «кольраби», используемые му¬ 
равьями в пищу, (Из работы ВгисЬ.) 


нообразных посетителей. 
Примером служит ежевика 
(ЯиЬиз }гиіісо8Ш>), которая 
выделяет нектар в таком 
количестве, что местами его 
даже слишком много для 
многочисленных питающих¬ 
ся им видов. У других ра¬ 
стений различным образом 
специализированные струк¬ 
туры цветка защищают нек¬ 
тар от всех посетителей, 
кроме нескольких видов на¬ 
секомых, имеющих соответ¬ 
ственно устроенные ротовые 
органы. В семействе люти¬ 
ковых прослеживается пос¬ 
ледовательная эволюция 
формы нектарников — от 
открытых у Капипсиіиз I іса - 
гіа через простые крышеч¬ 
ки, защищающие нектаро¬ 
носную зону лепестков, к 
сложным заполненным нек¬ 
таром нектарникам-шпор¬ 
цам у Адиііе^іа. Специали¬ 
зация цветков ограничивает 
разнообразие насекомых, 
способных собирать нектар 
и, следовательно, играть 
роль опылителей. Это приво¬ 
дит к трем основным пос¬ 
ледствиям: 1) опылители, 


как правило, посещают экземпляры только одного вида (воз¬ 
можно, это связано с формированием у насекомого «образа ис¬ 
комого»), что повышает вероятность внутривидового аутбридин- 
га; 2) на рыльцах других видов теряется меньшее количество 
пыльцы данного растения; 3) в результате научения или эво¬ 
люции у насекомых могут развиваться специальные навыки, 
делающие их более эффективными сборщиками пищи по срав¬ 
нению с опылителями-универсалами. 


Процесс опыления у орхидных дает примеры наиболее тес¬ 
ных, но-видимому, возникших в результате коэволюции, мутуа- 
листических взаимоотношений (фото 14), которые по крайней 
мере для одного из партнеров облигатны. Другие тонко органи¬ 
зованные их варианты могли и не требовать коэволюции (взаим¬ 
ного отбора каждого из партнеров другим). Например, разные 
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Фото 13. Животные-опылители. Слева : медоносная пчела Арів теІЩега на 
цветке малины. Справа: птица Рготегорз са}ег, питающаяся на Ргоіеа ехітіа. 
(Фотография НеаШег Апдеі.) 

представители рода ваточник ( Азсіеріаз ) опыляются шмелями 
одного и того же вида, но их цветки устроены так, что пыльце¬ 
вая масса пристает к различным частям тела насекомого и 
попадает затем только на рыльце растения соответствующего 
вида. Это препятствует межвидовому перекрестному опылению, 
однако и здесь можно видеть, что, хотя шмель остается .неспе¬ 
циализированным опылителем, виды ваточника вынуждены спе¬ 
циализироваться. 

У большинства растений цветение происходит в определен¬ 
ный сезон, .и это строго ограничивает степень специализации 
опылителя. Его жизненный цикл может стать полностью зави¬ 
симым от определенных цветков как источника пищи только 
в том случае, если совпадает со временем их распускания. Это 
возможно для насекомых, использующих цветки в течение ко¬ 
роткого периода (например, только для питания, как у че¬ 
шуекрылых). Долгоживущие опылители, например летучие мы¬ 
ши 'и грызуны или іпчелы с их долговременными колониями, 
вероятно все же до определенной степени являются универса¬ 
лами, поочередно использующими в течение сезона цветы раз¬ 
ных видов или, если нектар недоступен, переходящими на дру¬ 
гие виды корма. 

Замечательный и совершенно особый тип облигатного для 
обоих партнеров мутуализма известен между инжиром (Рісиз, 
семейство Могасеае ) и его опылителем, бластофагой из пере¬ 
пончатокрылых (\ѴіеЬез, 1979; Лапгеп, 1979). 

Цветки в этом случае находятся в полости, образуемой раз¬ 
росшимся ложем соцветия (мясистыми тканями стебля), причем 
мужские и женские—на разных частях растения. Женские цвет- 
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Фото 14. Псевдокопуляция самца наездника Ызз арітріа ехсеіза с орхидеей 
Сгуріозіуііз зиЬиЫа. (Фотография Мапііз \Ѵі1<і1ііе РіІтз/ОЗР.) 


ки бывают двух типов — длинно- и короткостолбиковые. Самки 
насекомых проникают в соцветия через их апикальное отвер¬ 
стие и откладывают яйца в завязи с 'коротким столбиком (для 
длинного столбика их яйцеклад слишком короток), становящие¬ 
ся галлами, где личинки бластофаги завершают свое развитие. 
Для каждого вида инжира известен более или менее специ¬ 
фичный вид насекомых-партнеров. Самцы проделывают отвер¬ 
стие в соцветии, по которому за ними выходят наружу самки, 
но только после того, как посетят мужские цветки и соберут 
с них пыльцу. Пыльца переносится в специальных сумках: 
установлено, что когда самка проникает в новое соцветие, 
она вытряхивает из них пыльцу и помещает ее на рыльца длин¬ 
ностолбиковых завязей, в которых после опыления развиваются 
семена (фото 15). 

Такая строго определенная последовательность событий 
должна была выработаться в условиях обоюдного давления 
естественного отбора, когда каждый этап эволюции соцветия 
инжира вызывал ответное изменение в поведении бластофаг 
(^ѴіеЬез, 1982). Насекомое стало не только опылителем, но и 
паразитом. Эволюция этой сложной экосистемы пошла еще 
дальше. С большинством видов инжира связано два разных 
вида перепончатокрылых, каждый из которых специализирован 
на определенном типе цветков внутри соцветия (кроме того, 
обычно существует два вида паразитических перепончатокры¬ 
лых, специализирующихся на этих двух видах-опылителях). 
Часто наблюдаются представители этого же семейства насеко¬ 
мых, которые откладывают яйца в женские цветки инжира, но 
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Фото 15. Осы бластофаги скапливаются на раскрытых соцветиях инжира и 
в них. Видны также иаразитоиды (их можно узнать по длинным яйцекладам), 
которые поражают бластофага. (Фотография ѴѴ. Э. Нашіііоп.) 

не играют никакой роли в процессе опыления. Их нельзя счи¬ 
тать мутуалистами, скорее они напоминают кукушку, подкиды¬ 
вающую яйца в гнезда, «свитые» инжиром, но никак не распла¬ 
чивающуюся за услуги. 

Этот тин взаимодействий с участием галлообразователей, 
обычных или «гнездовых» паразитов неоднократно встречается 
у различных диких видов инжира. Такая ситуация является 
одним из классических примеров коэволюции и параллельной 
эволюции мутуализма и паразитизма. (Отметим, что культур¬ 
ный инжир размножается партепогенетически и для образования 
плодов не требует опыления. Таким образом, он не зависит от 
бластофаг). 

13.5. Мутуализм с участием организмов, 
населяющих пищеварительный тракт 

Пищеварительный тракт как аналог ферментера. 

В большинстве обсуждавшихся до сих пор случаев мутуа¬ 
лизм зависел от поведения участвующих во взаимодействии жи¬ 
вотных. Оно включало поиск партнера и обычно (но не всегда) 
пищевое вознаграждение. При таком мутуализме оба партнера 
являются эволюционно продвинутыми видами и каждый из них 
проводит значительную часть своей жизни самостоятельно. 
Во многих других случаях один из партнеров — одноклеточный 
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эукариот или прокариот, тесно связанный с жизнедеятельностью 
многоклеточного партнера и как бы являющийся его более или 
менее постоянной частью. Яркие примеры такого взаимодейст¬ 
вия дает нам ми'крободеноз пищеварительного тракта. 

У большинства животных этот тракт представляет собой 
микробный микрокосм. У многих растительноядных животных 
его микрофлора играет главную роль в переваривании целлю¬ 
лозы и, возможно, также в синтезе витаминов. Здесь поддер¬ 
живается более или менее постоянный приток субстратов в виде 
съеденной, пережеванной и частично гомогенизированной живот¬ 
ными пищи. 

В пищеварительном тракте регулируется рН субстрата, конт¬ 
ролируется его аэрация и перемешивание (а у теплокровных — 
и температура). Отходы постоянно удаляются, благодаря чему 
предотвращается загрязнение. Такая система очень похожа на 
непрерывно действующий ферментер, используемый, например, 
в промышленном производстве пива, ікогда пивовар регулирует 
тот же самый набор условий среды. 


13.5.1. Экосистема рубца 

Флора и фауна рубца, разлагающие целлюлозу. — В рубце при¬ 
сутствует полностью сформированное сообщество. 

Желудок жвачных животных (к ним относятся например, 
олени, крупный рогатый скот и антилопы) состоит из четырех 
отделов, и проглоченная пища сначала попадает в тот из них, 
который называется сеткой. Первое пережевывание приводит 
к измельчению пищи до частиц объемом 1—1000 мкл, причем 
отдельные из них могут достигать в длину 10 см. Из сетки 
в следующий отдел желудка, книжку, могут проходить только 
частицы объемом не более 5 мкл; более крупные животное от¬ 
рыгивает и снова пережевывает (процесс непрерывного «жева¬ 
ния жвачки»). Рубец населен многочисленными бактериями 
(10 10 —10 п в 1 мл) и простейшими (ІО 5 —10 б в 1 мл); рН сре¬ 
ды в нем регулируется животным за счет выделения слюнными 
железами секрета, содержащего 100—140 мМ бикарбоната и 
10—50 мМ фосфата. Таким образом, непрерывный приток суб¬ 
стратов и контроль условий его сбраживания микроорганизмами 
обеспечивается самим хозяином, а продукты микробной фермен¬ 
тации являются для него основным источником питания 
(рис. 13.4). 

Бактериальное сообщество рубца почти полностью состоит 
из облигатных анаэробов — многие эти виды под воздействием 
кислорода мгновенно гибнут. Для них необходимы углеводы, 
а большинство нуждается также в уксусной, изомасляной, изо- 
валериановой, 2-метилмасляной кислотах и аммиаке; многие из 
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Корм животного 



Рис. 13.4. Микробное переваривание в рубце овцы. Данные получены при не¬ 
прерывном питании люцерной. Для использования веществ и веществ, еже¬ 
дневно образующихся в рубце, получена следующая эмпирическая формула: 

С 2 0.0зНзб,99О]7.40^,34 + 5,6Н 2 О —*- СцНзЮіо.і + 0,83 СН 4 + 2,76 С0 2 + 

Разница между пищей Вода Летучие жир- Метан Двуокись 

и экскрементами ньіе кислоты углерода 

+ 0,50 іЧ Т Нз + С4,44Н8,88О2,35ІѴІ0.78 

Аммиак Микробные клетки 

(Из Нип^аіе еі а!., 1971.) 

этих веществ поставляются другими населяющими рубец бакте¬ 
риями. Флора рубца отнюдь не является смесью микробов-уни¬ 
версалов, У многих из них специализированный обмен веществ, 
ограничивающий их распространение только этой уникальной 
средой. 

Основными компонентами пищи жвачных являются целлюло¬ 
за и другие растительные волокна, но сами животные лишены 
ферментов, способных разлагать этот материал. Поэтому цел¬ 
люлолитическая активность микрофлоры рубца имеет для них 
важнейшее значение. Васіегоісіез зиссіпо^епез плотно прилипает 
к растительным волокнам и расщепляет целлюлозу; Витіпосос- 
си з переваривает целлюлозу, целлобиозу и ксилозу; другие ви¬ 
ды, например СІозігШит ІосНеасІіі, могут разрушать не только 
целлюлозу, но и крахмал; некоторые узкие пищевые специали¬ 
сты, в частности МеіНапоЬасіегіит гитіпапііит, в качестве ис- 
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Фото 16. Китіпососсиз }1аѵе}асіепз, прикрепленные к клеточным стенкам пле¬ 
вела многолетнего (ЬоИит регеппе). Фотография получена с помощью скани¬ 
рующего электронного микроскопа. Х1000. (Фотография предоставлена 
В. Е. Воокег.) 


точннка энергии способны использовать лишь водород или фор¬ 
миат; для ВасіегоШез атуіоркііиз субстратом служит только 
крахмал и его производные. В рубце эти виды занимают спе¬ 
циализированные «метаболические ниши». 

Фауна желудочных простейших также представляет собой 
сложное сочетание специализированных форм. Большинство из 
них — инфузории: равноресничные и энтодиниоморфы (послед¬ 
няя группа известна только из рубца; (фото 16). Свободно- 
живущие простейшие рубца обитают в среде с постоянными 
условиями, где они, вероятно, интенсивно конкурируют с огром¬ 
ным числом сопутствующих микробов. По морфологическому 
разнообразию и сложности эти сообщества сравнимы с тро¬ 
пическими экосистемами, в (которых высокие продуктивность и 
видовое разнообразие поддерживаются благоприятными усло¬ 
виями среды (Нипдаіе, 1975). 

Только очень немногие простейшие способны переваривать 
целлюлозу (и даже они это делают с помощью своих собствен- 
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ных симбионтов-бактерий). Многие простейшие поедают бакте¬ 
рий, и если первых удалить, численность 'вторых увеличится. 
С другой стороны, многие энтодиниоморфы — хищники, питаю¬ 
щиеся другими простейшими. Таким образом конкуренция, хищ¬ 
ничество, мутуализм и передача вещества по пищевым цепям, 
свойственные наземным и водным экосистемам, происходят и 
в микрокосме рубца. На самом деле, ситуация еще сложнее, 
поскольку его микрофлора у разных видов жвачных неодинако¬ 
ва. Кроме того, она может сильно измениться, если внезапно из¬ 
менится состав пищи. 

Микроорганизмы рубца постоянно размножаются и одновре¬ 
менно сокращают численность но мере того как его содержимое 
переходит в кишечник. Дальнейшее переваривание пищи, в том 
числе и некоторых микробов происходит в кишечнике за счет 
собственных ферментов жвачного. Основные продукты пищева¬ 
рения в рубце — летучие жирные кислоты (уксусная, прогіио- 
новая, масляная), аммиак, двуокись углерода и метан. Жирные 
кислоты всасываются и служат жвачному основным источником 
углеродного питания. Особенно важна пропионовая кислота, 
единственная, которая может быть превращена этими живот¬ 
ными в углеводы и незаменима для их обмена веществ, особен¬ 
но в период лактации. 

Мутуалистический характер связи жвачных с микрофлорой 
рубца очевиден: микробы получают постоянный источник пищи 
и довольно стабильные условия, а животное — доступные для 
переваривания вещества из корма, который не может быть пе¬ 
реработан с помощью его собственных ферментов. 


13.5.2. Экосистема пищеварительного тракта термитов 

Расщепление целлюлозы в кишечнике термитов ведут в основ¬ 
ном простейшие. — В кишечнике термитов фиксируется молеку¬ 
лярный азот. 

Термиты — это колониальные общественные насекомые (от¬ 
ряд Ізоріега). Предположительно более продвинутые из них — 
представители группы Масгоіегшіііпеае разводят грибы (см. 
выше). Термиты из «более отсталых» групп питаются непосред¬ 
ственно древесиной: целлюлоза, гемицеллюлоза и лигнин пере¬ 
вариваются в их пищеварительном тракте. Под воздействием 
собственных ферментов насекомых предварительное расщепле¬ 
ние происходит в их передней и средней кишке, но основная 
масса пищи поступает в расширенную часть сегментированной 
слепой кишки, представляющую собой -место для микробной 
ферментации (фото 17). Термиты поедают собственные экскре¬ 
менты и, таким образом, пищевой материал по меньшей мере 
дважды проходит через их кишечник, а микробы, размножив- 
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Фото 17. Электронная микрофотография среза зоба термита РеИсиШегтез 
Цаѵірез. Основная часть флоры состоит из бактериальных агрегатов. Среди 
них различаются бактерии, образующие эндоспоры (Е), спирохеты (5) и про¬ 
стейшие. (Из Вгсгпак, 1975.) 

шиеся при первом прохождении, во второй раз могут быть пе¬ 
реварены сами. Основная группа организмов в кишечнике тер¬ 
митов— это простейшие, а именно анаэробные жгутиконосцы, 
например, Т гіскотопаз (егторзісііз и представители уникальных 
родов, обнаруженных только у термитов и у нескольких питаю¬ 
щихся древесиной видов тараканов {Сгуріосегсиз) . Имеются и 
бактерии, но именно .простейшие обеспечивают разложение 
большей части 'целлюлозы. Частицы древесины поглощаются 
ими, и целлюлоза переваривается внутриклеточно с выделением 
углекислого газа .и водорода. Основными продуктами расщеп¬ 
ления (как и в рубце жвачных) являются летучие жирные кис¬ 
лоты, в первую очередь уксусная, которая всасывается «в зад¬ 
ней кишке. Без простейших термиты переваривать древесину не 
могут. 

Бактерии играют менее заметную роль в кишечнике терми¬ 
тов, че*м в рубце жвачных, но они, по-видимому, участвуют 
в двух особых случаях мутуализма. 

1. Важными представителями бактериальной флоры являют¬ 
ся спирохеты; они вместе с палочковидными формами концент- 
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Рис. 13.5. Симбиотические простейшие из кишечного тракта термитов. Эти ри¬ 
сунки (из Сирр, КігЬу) выполнены в то время, когда эти организмы считались 
инфузориями. Впоследствие установлено, что реснички являются спирохетами, 
живущими в мутуалистнческой связи с нх хозяевами простейшими 


риіруются на поверхности жгутиконосцев. В кишечнике одного 
из термитов ( Мазіоіегта рагасіоха) обнаружены спирохеты, ко¬ 
торые, двигаясь синхронно, фактически продвигали вперед про¬ 
стейшее. Они настолько хорошо заметны, что когда-то таких 
жгутиконосцев считали инфузориями (рис. 13.5). Это взаимо¬ 
действие бактерий и простейших мутуалистичеекое — спирохеты 
получают от жгутиковых питательные вещества ,и одновременно 
придают им подвижность. Итак, в данном случае пара видов му- 
туалистически обитает в третьем виде. 

2. Бактерии в кишечнике термитов способны фиксировать 
газообразный азот (И 2 ). Кливленд предполагал такую возмож¬ 
ность еще в 1925 г., но не мог получить доказательств. Впослед¬ 
ствии Брезнак (Вгехпак, 1975) показал, что фиксация азота 
действительно происходит в кишечнике термитов и прекращает¬ 
ся, если термита накормить антибактериальным препаратом. 
Когда и пище увеличивается содержание азота, скорость его 
фиксации также резко падает. 

13.6. Симбионты, живущие в тканях 
или клетках животных 

Существует множество тщательно выполненных исследова¬ 
ний, и результате которых установлено существование симбион¬ 
тов (главным образом, бактерий) внутри клеток животных 
(особенно насекомых). Например, огромные скопления бакте¬ 
рий неизменно присутствуют в жировых телах тараканов. Эти 
бактерии передаются через самку, скапливаясь сначала вокруг 
ооцитов, а затем проникая в цитоплазму яйца. Таким образом. 
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этот симбиоз наследственный, 'передающийся через материнский 
организм. Сходным образом, в специализированных образова¬ 
ниях тлей (мицетомах) присутствуют дрожжеподобные сим¬ 
бионты, которые передаются потомству через яйца. Культивиро¬ 
вать таких симбионтов в большинстве случаев невозможно, и их 
обмен веществ не изучен. Однако, иногда удавалось убивать их 
антибиотиками, после чего у хозяина наблюдались симптомы 
нарушения ряда метаболических функций, которые, по-видимо¬ 
му, должны обеспечиваться симбионтом. Так, кровососущий 
клоп Югойпіиз ргоііхиз в их отсутствие страдает от недостатка 
витамина В, а у таракана-прусака ( Віаііеііа §егтапіса) замед¬ 
ляется развитие, но при добавлении в пищу определенных поли¬ 
пептидов может быть восстановлена нормальная скорость роста. 
Предполагается, что эти вещества вырабатываются симбионтом, 
т. е. и эта взаимосвязь мутуалистическая. 

13.7. Мутуализм высших растений и грибов — 
микориза 

То, что у большинства высших растений называют корнями, 
на самом деле микориза («грибокорень») — тесный мутуализм 
грибов и корневой ткани, при котором грибы помогают хозяе¬ 
вам получать минеральное питание, а сами берут у растения 
часть необходимого им органического углерода (см.недавний об¬ 
зор Нагіеу, ЗгпіІЬ, 1983). Лишь представители очень немногих 
семейств, например, крестоцветные, не образуют такой ассоциа¬ 
ции. У большинства мхов, папоротников, плаунов, голосеменных 
и покрытосеменных обнаружены ткани, более или менее тесно 
переплетенные с мицелием грибов. Все доминанты основных 
типов растительности на Земле — лесные деревья, травы и кус¬ 
тарники — имеют хорошо выраженную микоризу. Ископаемые 
остатки древнейших наземных растений позволяют предпола¬ 
гать их тесную связь с грибами. У этих форм еще нет корневых 
волосков, а в некоторых случаях — даже корней, поэтому засе¬ 
ление суши могло зависеть от присутствия грибов-мутуалистов. 

Существуют различные формы микоризы. 


13.7.1. Эктомикориза 

Экто микоризные грибы нуждаются в растворимых углеводах. 

Такая «покровная» микориза чаще всего встречается на кор¬ 
нях деревьев и образуется грибами из групп базидиомицетов 
или аскомицетов, многие из которых можно выращивать и в от¬ 
сутствие хозяина. Заселенные ими корни обычно сконцентриро¬ 
ваны в верхнем слое почвы, мицелий разрастается в подстилке 
и образует крупные выступающие над поверхностью плодовые 
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тела, рассеивающие огромное количество переносимых ветром 
спор. Гриб покрывает корень своей «тканью» и обычно вызыва¬ 
ет и нем морфогенетические изменения. Заселенные корни пре¬ 
кращают апикальный рост, остаются укороченными и часто ди¬ 
хотомически ветвятся, тогда как мицелий разрастается между 
клетками их коры, обеспечивая тесный контакт гриба и хозяина 
(фото 18). Корни, проникающие глубже в почву, в слои, менее 
богатые органическим веществом, остаются .незаселенными и 
продолжают нормально апикально удлиняться. 

Грибам, обволакивающим корни растения-хозяина, в каче¬ 
стве источника углерода необходимы растворимые углеводы, и 
в этом отношении они отличаются от большинства своих сво- 
бодноживущих, т. е. несимбиотических родичей, расщепляющих 
целлюлозу. Микоризные грибы по крайней мере часть своих по¬ 
требностей в углероде удовлетворяют за счет хозяев. Мицелий 
всасывает из почвы минеральные биогены, и <в настоящее время 
нет сомнений в том, что он активно снабжает ими растение- 
хозяина. В исследованиях с использованием радиоактивных ме¬ 
ток обнаружено, что фосфор, азот и кальций по гифам грибов 
могут попадать в корни, а затем в побеги. Удивительно, что ми¬ 
кориза, по-видимому, ие менее эффективно действует и без гиф, 
отходящих от окутывающей корень «оболочки» из мицелия. 
Следовательно, сама эта «оболочка» должна обладать хорошо* 
развитыми способностями поглощать питательные вещества и 
передавать их растению. 

13.7.2. Везикулярно-арбускулярная микориза 

Гриб переносит фосфаты. 

Такая разновидность мутуализма (ВА-микориза) обнару¬ 
жена у чрезвычайно широкого круга растений. Грибы не обра¬ 
зуют чехла на их корнях, а проникают внутрь клеток хозяина, 
не вызывая при этом морфогенетических изменений. По этим 
признакам 'ВА-микориза резко отличается от экто ми ко ризы. 
Более того, грибы, образующие ВА-микоризу, принадлежат, 
по-видимому, всего к одному роду, Епйод.опе (или Оіотпиз ); их 
до сих пор не удается вырастить без хозяина. Они образуют 
очень крупные споры, но в отличие от экто микоризных форм — 
в очень небольшом количестве. 

Корни заселяются от находящегося в почве мицелия или от 
зародышевых трубок, развивающихся из крупных спор (фото 19). 
Сначала гриб растет между клетками хозяина, а затем прони¬ 
кает в них, образуя там сильно разветвленное «деревце» 1 *. 


1 По-латыни «агЪи$си!а». Иногда внутриклеточные грибные образованна 
имеют вид пузырьков, по-латыни «ѵезісиіа», откуда и название ВА-мнкорк- 
зы. — Прим. ред. 
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Фото 18. Микориза на корнях сосны ( Ріпиз зуіѵезігіз). Утолщенное, сильно 
разветвленное образование представляет собой измененные корешки, заклю¬ 
ченные в толстую оболочку из тканей гриба. (С разрешения ЛисШЬ \ѴЬШпд. 
Фотография 5. ВагЬег.) 


Основная польза для хозяина от ВА-микоризы состоит, по-види¬ 
мому, в том, что грибной мицелий может поглощать из почвы 
фосфаты с большей площади, чем незаселенные им корни и 
корневые волоски. Эксперименты с применением 32 Р показали, 
что гриб способен транспортировать фосфаты на расстояние 
1—2,7 см. Если почва .бедна ими, образование ВА-микоризы по¬ 
вышает скорость роста растения-хозяина и содержание в нем 
фосфора (рис. 13.6). 

Хозяин, конечно, до некоторой степени обеспечивает гриб 
углеродом (усвоенный растением І4 С через 24 ч можно обнару¬ 
жить в гифах). Сколь существенны для него эти траты, изме¬ 
рить трудно. У лука объем микоризных грибов составляет лишь 
1—2% общего объема корней. Существуют, однако, интригую¬ 
щие данные о том, что наличие ВА-микоризы снижает скорость 
роста хозяина, если фосфаты лепко доступны; это позволяет 
предположить, что гриб предъявляет к растению немалые тре¬ 
бования. Вполне возможно, что взаимодействие, наблюдаемое 
в случае ВА-микоризы, является паразитированием гриба на 
корнях, при котором его вирулентность в значительной степени 
подавлена. Перенос фосфатов к хозяину в условиях их недостат¬ 
ка может быть простым следствием расположения гриба между 
тканями хозяина и почвой, а не специальным приспособлением, 
возникшим в результате коэволюции. 
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Фото 19. Везикулярно-арбускулярная микориза. А. Спора «желтого вакуолизи- 
рованного эндофита» Сіотиз тоззеае. Эндофиты никогда не удавалось успеш¬ 
но культивировать и полностью их жизненный цикл неизвестен. Различные 
формы, описанные как виды, выделены на основе различий в морфологии 
спор. Б. Спора «сетчатого луковицеобразного» типа у эпифита Оі^азрога 
саіозрога. В. Место проникновения грибной нити в ткань хозяина. Г. Расплю¬ 
щенный кусочек корня лука, на котором видны нити гриба с разветвлениями 
(агЬ). (Из Тіпкег, 1975.) 

13.7.3. Другие виды микоризы 

Кроме уже рассмотренных случаев микоризы, существуют 
и другие специализированные формы связи грибов с корнями 
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Рис. 13.6. Связь между концентрацией фосфатов в побегах лука-порея и сухой 
массой побегов у растений без микоризы (белые кружки) и растений, зара¬ 
женных эндофитом Сіотиз тоззеае (черные кружки). (Из ЗІгіЫеу 1980.) 


растения-хозяина. Например, характерная микориза имеется 
у вересковых (Егісасеае); в этом случае ряд данных говорит 
о том, что грибы могут снабжать растение азотом. Специфиче¬ 
скую связь с грибами образуют орхидеи, но механизм их взаи¬ 
модействия до сих пор остается .неясным. Микоризные грибы, 
очевидно, участвуют в прорастании семян и применяются в хо¬ 
де разведения орхидей, обеспечивая хорошее приживание их 
проростков. Семена этих растений ‘Представляют собой по сути 
дела мельчайшие комочки сухих клеток, практически лишенные 
запасов питательных веществ. Весьма вероятно, что микориза 
дает возможность снабжать ір взвивающийся зародыш соедине¬ 
ниями углерода и другими веществами. Что происходит с ней 
дальше — до сих пор остается загадкой, хотя некоторые авторы 
описывали процесс, напоминающий переваривание гриба хо¬ 
зяином. 

У некоторых орхидей (например, Ы.еоШа) и представителей 
других семейств (например, Мопоігора из вересковых) полно¬ 
стью отсутствует хлорофилл. У них сильно развита микориза, 
действующая как связующее звено, через которое вещества пе¬ 
редаются от корней второго, фотосинтезирующего растения-хо¬ 
зяина. Мутуалистический характер таких отношений не дока¬ 
зан. Действительно, можно было бы говорить и о паразитиро¬ 
вании на грибах (Ье\ѵіз, 1974). В жизненном цикле некоторых 
папоротников и плаунов стадия гаметофита также лишена хло¬ 
рофилла. Она растет под землей и связана сильно развитой ми¬ 
коризой. В этом случае также возможно, что гаметофиты пара¬ 
зитируют на грибах. 
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13.8. Мутуализм водорослей и животных 

Регуляторные процессы должны обеспечивать гармоничный 
рост эндосимбионта и его хозяина. — Мутуализм с участием ди- 
нофлагеллат. — Экспериментальное доказательство мутуализма 
водоросли и животного. — «Цветение» инфузорий с водоросля¬ 
ми- мутуалистами. — «Кража» хлоропластов. 

Водоросли обнаружены в тканях многих животных, особенно 
кишечнополостных. 

Наиболее подробное изучение мутуализма животного и во¬ 
дорослей было проведено на гидре Нудга ѵігШіз, легко разводи¬ 
мой в лаборатории. У этого животного в пищеварительных 
клетках эндодермы в большом количестве (1,5ХІ0 5 на особь 
гидры) содержатся водоросли из рода СНІогеІІа. Гидру 'можно 
вырастить и без симбионтов (тогда она называется апосимбио- 
тичеокой), но эндосимбионт (водоросль) культивировать отдель¬ 
но не удается. Когда в пищеварительную полость апосимбион- 
та вводится суспензия клеток водорослей, некоторые из них 
поедаются, но в этом участвует процесс распознавания. Сво- 
бодноживущие СНІогеІІа 'воспринимаются как пищевые частицы 
и только их сородичи, выделенные из клеток гидры, задержи¬ 
ваются в ее теле. Они по одной окружаются вакуолями и пе¬ 
ремещаются в специальные участки у основания пищеваритель¬ 
ных клеток, где размножаются. При таком внутриклеточном 
мутуализме должны существовать регуляторные механизмы, со¬ 
гласующие рост эндооимбионта и хозяина (Ооидіаз, ЗгпіШ, 
1983). Если бы этого не происходило, симбионты в результате 
чрезмерного размножения погубили бы хозяина или делились 
бы слишком медленно, снижая уровень заселения в ходе после¬ 
дующего размножения гидры. 

По-видимому, такого рода регуляция происходит во всех 
случаях мутуализма, поддерживая равновесие между партнера¬ 
ми. Даже если гидру держать в темноте и ежедневно кормить 
органической пищей, популяция водорослей сохраняется в ее 
клетках по меньшей мере полгода и в течение двухдневного 
пребывания на свету возвращается в нормальное состояние 
(Мизсаііпе, Рооіе, 1979). Нет сомнения в том, что на свету 
гидра получает от водорослей углеродсодержащие продукты 
фотосинтеза, а также 50—100% необходимого кислорода. Одна¬ 
ко она может использовать и органическое вещество, поступаю¬ 
щее извне. Двойное питание гидры-мутуалиста дает ей замеча¬ 
тельную возможность быть как автотрофом, так и гетеротро- 
фом. 

В морской среде из водорослей, образующих мутуалистиче- 
окие связи с беспозвоночными, наиболее распространенными 
являются дийофлагеллаты (семейство Піпорйусеае). У них очень 
характерные морфология и физиология; большинство — пище- 
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Рис. 13.7. Приспособление, использованное для изучения взаимодействия меж¬ 
ду мутуалистами, в котором партнеры находятся в отдельных камерах, свя¬ 
занных через циркулирующую жидкость. Перемешивание популяций пред¬ 
отвращается с помощью пучков волокон и диализных мембран. (Из Тауіог, 
1975.) 


вые оппортунисты, способные как к фотосинтезу, так и к ис¬ 
пользованию органического вещества. Их наиболее важная 
экологическая роль проявляется в мутуализме с кораллами. Во¬ 
доросли не только обеспечивают своих хозяев продуктами фото¬ 
синтеза, но и в качестве его побочного эффекта вызывают осаж¬ 
дение карбоната кальция, что дает возможность строить скелет 
полипа—иначе бы коралловые рифы не существовали! 

Некоторых из динофлагеллат можно культивировать изоли¬ 
рованно от хозяев. Тейлору (Тауіог, 1975) удалось построить 
замечательные модельные экосистемы, в которых эндосимбион¬ 
ты и их хозяева связаны в циркулирующей освещенной культу¬ 
ре, оставаясь физически разобщенными с помощью диализных 
мембран или волокнистых фильтров (рис. 13.7). В таких куль¬ 
турах скорость роста водорослей при подключении к «хозяину» 
возрастает (почти в два раза). Заметим, что продукты обмена 
их самих и организма-хозяина здесь разбавлены культураль¬ 
ной средой; при реальном симбиозе взаимный обмен веществом 
будет гораздо эффективнее. Действительно, существуют да/нные 
о том, что перенос продуктов фотосинтеза от водорослей к хо¬ 
зяину значительно увеличивается при контакте с ним. Совер¬ 
шенно неясно, как это осуществляется на самом деле, но, тю-ви- 
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димому, во многих мутуалистических системах хозяин способен 
ускорять выделение (а, возможно, -и образование) метаболитов 
у своего эндосимбионта. 

К настоящему времени накоплено много свидетельств тесной 
связи между водорослями и простейшими в планктоне тропиче¬ 
ских морей. В некоторых случаях симбиоз внутриклеточный, и 
водоросль прочно интегрирована с морфологическими структу¬ 
рами хозяина. Например, инфузория Мезойіпит гиЬгит содер¬ 
жит хлоропласты, являющиеся, по-видимому, симбиотическими 
водорослями. Мутуалистичеекая консорция животных и водо¬ 
рослей образует в водах апвеллинга популяции с высокой плот¬ 
ностью (так называемое «цветение»), эффективно связывающие 
двуокись углерода и поглощающие минеральные биогены. В та¬ 
ких популяциях зарегистрирована необычайно высокая скорость 
образования органического вещества — свыше 2 г С/м 3 -ч, что, 
по-видимому, является самым высоким уровнем первичной 'про¬ 
дукции у одноклеточных. Широко распространены и другие, ме¬ 
нее интегрированные их ассоциации, в частности, радиолярии 
с клетками водорослей внутри своих лучами расходящихся псев¬ 
доподий и простейшие с клетками водорослей (часто динофла- 
геллат, но также сине-зеленых и диатомей) на поверхности 
(рис. 13.8). 

Очень необычные отношения обнаружены между водоросля¬ 
ми и некоторыми беспозвоночными — что-то среднее между му¬ 
туализмом, паразитизмом и хищничеством. В совершенно раз¬ 
ных группах этих животных возникла система поедания и 
переваривания водорослей, с сохранением их способных к фото¬ 
синтезу хлоропластов в тканях консумента. Фотосинтетическая 
активность как бы «воруется» у водорослей. Терять таким об¬ 
разом свои хлоропласты могут представители порядка ЗірНопа- 
Іез, а пользуется ими преимущественно одна группа брюхоногих 
моллюсков (фото 20 и 21). Внутри животного хлоропласты 
иногда остаются активными более двух месяцев; при этом они 
защищены от переваривания хозяином до тех пор пока не поте¬ 
ряют способность к фотосинтезу. Внутри клеток хозяина они 
связывают углерод и выделяют кислород, а хозяин использует 
эти продукты. 

13.9. Мутуализм гриба и водоросли — лишайники 

Лишайники, по-видимому, возникали в ходе эволюции неодно¬ 
кратно .— Лишайниковый мутуализм дает «новый вид». — Мед¬ 
ленный рост лишайников. — Лишайники как чувствительные ин¬ 
дикаторы загрязнения среды. 

Некоторые грибы перешли от обычного для них образа жиз¬ 
ни к мутуалистической ассоциации с водорослями. Внутри спле- 
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Рис. 13.8. Симбиотические ассоциации (предположительно мутуализм) в тро¬ 
пическом морском микропланктоне. А. Нитевидная колония диатомовых во¬ 
дорослей СНаеіосегоз іеігазіісНоп ( 1 ), прикрепленных к инфузории Еиііпііппиз 
ріп§иіз (2). Б. Скопление Зоіепісоіа зеіідега ( 3 ) на диатомовой водоросли 
Ееріосуііпйгісиз тейііеггапеиз. В. Эпифитные цианобактерии (4) на двух 
зооидах ІооіНатпіит реІа§ісит (5). Г. Цепочка клеток диатомовой водоросли 
СНаеіосегоз Іогепгіапит (5), зараженных жгутиконосцами Яиііпега ргіп§зНеі- 
тіі (7) и инфузориями Ѵа§іпісоІа зр. (5). (Из Тауіог, 1982 и др. работ.) 

тения гиф этих «лишайниковых» ендов, вблизи его 'поверхности 
находится тонкий слой клеток водорослей (рис. 13.9). По весу 
они составляют только 3—10% таллома. Из приблизительно 
70 000 известных видов грибов примерно 25% входит в состав 
лишайников. Такие грибы принадлежат к различным таксоно¬ 
мическим группам, а еодоросли, которые удалось идентифици- 
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Фото 20. Подводные фотографии моллюсков, у которых было обнаружено 
использование продуктов фотосинтеза от хлоропластов съеденных водорослей. 
А. Тгісіаскіа сгізраіа. Б. Еіузіа ѵігійіз. В. Ріасійа йепйгШса. Г. РІаскоЬгапскиз 
іапікоЬарзиз. (Из ТгепсЬ, 1975.) 

ровать среди гиф, относятся к 27 родам. По-видимому, лишай¬ 
ники возникали в ходе эволюции много раз. Грибы, не вошед¬ 
шие в их состав (ве «ли хенизи ров энные»— от латинского 
«ПсЪеп»— лишайник), занимают ограниченный диапазон место¬ 
обитания, являясь либо паразитами растений или животных, 
либо редуцентами мертвого органического вещества. Лихени- 
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Фото 21. Электронная микрофотография, на которой видны хлоропласты во¬ 
доросли Сойіит { гацііе в клетке брюхоногого моллюска Еіузіа аіго-ѵІгШз. 
(Из ТгепсЬ, 1975.) 

зация необычайно расширяет экологические возможности видов 
как в отношении заселяемого субстрата (поверхность камней, 
стволы деревьев), так и оказывающихся непригодными для мно¬ 
гих других форм жизни климатических условий (пустыни, Аркти¬ 
ка, Антарктика, альпийский пояс). 

Симбиотические водоросли дают лишайникам продукты фо¬ 
тосинтеза, а если сами и получают какую-то пользу, то четко 
это не установлено. То, что отдельные клетки водорослей обыч¬ 
но находят на поверхности лишайника, позволяет предполагать, 
что они могут выжить и без защиты грибного таллома. Возмож¬ 
но, они «ловятся» грибом и используются без какого-либо «воз¬ 
награждения». Однако некоторые из водорослей (например, 
рода ТгеЬоихіа) в свободноживущем состоянии неизвестны и 
это наводит на мысль о том, что существование в грибном тал¬ 
ломе дает им что-то важное для их жизнедеятельности. 
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Рис. 13.9. Строение некоторых лишайников. Л. Простой двухкомпонентиый ли¬ 
шайник, например Соііета, в котором клетки водоросли рассредоточены в те¬ 
ле гриба. Б. Более упорядоченная структура, в которой водоросли сосредото¬ 
чены в центральном слое. В. Срез через специализированное образование (це- 
фалоподиум), которое служит для расселения и содержит клетки сине-зеле¬ 
ных водорослей. 

Наиболее замечательной чертой лихенизированного гриба 
является то, что в присутствии водорослей характер его роста 
глубоко изменяется. При изолированном культивировании они 
растут медленно, компактными колониями, сильно напоминаю¬ 
щими родственные свободноживущие формы, а в присутствии 
симбиотической водоросли приобретают строение, характерное 
для данного конкретного сочетания видов. 

Водоросли вызывают у гриба столь четкие морфологические 
реакции, что и сами лишайники можно считать самостоятель¬ 
ными видами. Разные водоросли вызывают у одного и того же 
гриба формирование совершенно различных морфологических: 
признаков. 
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Все лишайники растут медленно; те из них, которые селятся 
на поверхности камней, редко распространяются по ней быст¬ 
рее, чем на 1—5 мм в год. Они очень эффективно накапливают 
минеральные катионы, по-видимому, извлекаемые из воды, па¬ 
дающей на них в виде дождя, стекающей по субстрату и капаю¬ 
щей с ветвей деревьев. Эта способность делает лишайники осо- 
-бенно восприимчивыми к загрязнению среды тяжелыми метал¬ 
лами и фторидами, т. е. одними из наиболее чувствительных его 
индикаторов. По наличию или отсутствию лишайников, напри¬ 
мер на могильных плитах, можно вполне определенно судить 
о «качестве» среды. 

Среди лихенизированных грибов 90% связаны с зелеными 
водорослями, способными фиксировать атмосферный азот, а ос¬ 
тальные 10%—с сине-зелеными водорослями из родов кіозіос, 
8суіопета, 8іі§опета, Оіскоікгіх и Саіоікгіх, усваивающими 
азот из атмосферы. Удивительно, что эти лишайники не ха¬ 
рактерны для местообитаний с недостатком азота, хотя водо¬ 
росли в составе их таллома, безусловно, его фиксируют и вы¬ 
свобождают в значительном количестве. 


13.10. Мутуалистическая фиксация азота 

Фиксация азота — важнейший экологический процесс, посколь¬ 
ку этот биогенный элемент в доступной форме часто является 
лимитирующим фактором. 

Отсутствие у большинства растений и животных способности 
усваивать атмосферный, или молекулярный, азот (N 2 ) —одна 
из загадок эволюции. Его может связывать (фиксировать) толь¬ 
ко небольшая группа прокариот: некоторые бактерии, актиноми- 
цеты и сине-зеленые водоросли. Многие из них тесно мутуали- 
стически связаны с организмами из систематически совершенно 
различных групп эукариот. По-видимому, такой симбиоз воз¬ 
никал в ходе эволюции независимо и неоднократно. Его эколо¬ 
гическое значение огромно, потому что во многих биотопах азот 
является важнейшим лимитирующим фактором. Подробный об¬ 
зор экологии азотфиксирующих систем дали Гибсон и Джордан 
(ОіЬзоп, Логдап, 1983). Прокариоты, участвующие в таком не 
обязательно мутуалистическом симбиозе, относятся к следую¬ 
щим таксономическим группам: 

1) АгоІоЪасіегіаееае: способны связывать азот аэробно: 
обычно находятся на поверхности листьев и корней; примеры — 
АгоіоЪасіег, Агоіососсиз\ 

2) КЬігоЬіасеае: фиксируют азот в корневых клубеньках 
бобовых растений (а в лабораторной культуре и в отсутствие 
растения-хозяина); 
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3) ВасШасеае, например СІозігШіит $рр. в экскрементах 
жвачных животных и ЭезиЦоіотасиІит зр. в рубце; 

4) ЕпІегоЬасіегіасеае: встречаются почти исключительно 
в кишечной флоре, иногда также на поверхности листьев и на 
-корневых клубеньках; 

5) ЗрігІПасеае, например Зрігіііит Іірі(егит, —облигатные 
аэробы, живущие на корнях травянистых растений; 

6) Асііпошусеіез: род Ргапкіа, фиксирующий азот в клубень¬ 
ках ряда растений, не относящихся к бобовым, в частности оль¬ 
хи ( Аіпиз ) «и восковника ( Мугіса ). 

Из всех этих примеров симбиоз клубеньковых бактерий с бо¬ 
бовыми изучен наиболее тщательно, поскольку эти растения 
имеют для человека огромное значение. 


13.10.1. Мутуализм ЯкігоЬіит и бобовых растений 

Энергетические затраты на фиксацию N 2 . — Экологическое 
значение мутуалистической азотфиксации. — Мутуалистическая 
азотфиксация может быть «самоубийственной». 

Установление связи между ЯкігоЫит и бобовым растением? 
происходит за несколько этапов взаимодействий. В свободном 
состоянии бактерии живут в почве (рис. 13.10) и размножают¬ 
ся, если к ним приближаются корневые волооки растения-хозяи¬ 
на — от последнего, по-видимому, поступают некие сигналы или 
питательные вещества. Колония развивается на корневом во¬ 
лоске, тот начинает закручиваться, формируя окружающую раз¬ 
множающиеся бактерии стенку и инфицирующую нить — про¬ 
дукт как растения, так и бактерий. Эта нить может расти в коре 
корня от одной клетки к другой, которые при ее приближении 
начинают делиться, образуя клубенек. По мере заселения клеток 
бактерии меняют свою форму и превращаются в неделящиеся 
вздутые бактероиды. У растения-хозяина развивается специ¬ 
альная проводящая система, по которой к тканям клубеньков; 
доставляются продукты фотосинтеза, а по другим частям расте¬ 
ния разносится фиксированный азот, в основном в виде аспара¬ 
гина (рис. 13.11). Образуется специальное соединение, леггемо- 
глобин, придающее активно функционирующему клубеньку ро¬ 
зовый цвет. Гем для этой молекулы, по-видимому, синтезирует¬ 
ся бактерией, а глобин — растением-хозяином (пример биохи¬ 
мического мутуализма). Леггемоглобин отчасти обусловливает 
поддержание в клубеньке низкого парциального давления кис¬ 
лорода, что необходимо для фиксации молекулярного азота. Это 
соединение составляет до 40% массы клубенька, а сами клу¬ 
беньки — до 5% общей массы растения. 

Затраты и выгоды участников этого симбиоза были измере¬ 
ны, но до конца картина до сих пор не ясна. Необходимо срав- 
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Рис 13 10. Идеализированная схема жизненного цикла ШгоЫит (из Вегіп- 
еег еі аі., 1979). Внутри клубенька бобового растения бактерии развиваются 
в азотфиксирующую форму — бактероид, который в дальнейшем становится 
нежизнеспособным. Популяции «ризосферы» — это бактерии, которые находят¬ 
ся в непосредственной близости от поверхности корней. Удивительно то, что 
самые плотные популяции ризобиума бывают в ризосфере. Отдельные клубень¬ 
ки, вероятно, содержат около ІО 6 жизнеспособных бактерий, тогда как в по¬ 
пуляциях ризосферы может быть до 10 11 бактерий в 1 г почвы (в почве, где 
давно не росли бобовые, эта величина составляет от 10 2 до ІО 5 ). Берингер и др. 
предполагают, что: «С точки зрения ризобиума, заселение корней растения 
является просто способом, позволяющим отводить метаболиты растения для 
того, чтобы поддерживать многочисленные популяции бактерий в ризосфере». 
(Вегіп^ег еі аі., 1979.) 

нить затраты энергии при альтернативных процессах, посред¬ 
ством которых 'растение может получать связанный азот. Обыч¬ 
ным способом является непосредственное поглощение его из 
почвы в виде ионов нитрата или аммония. Метаболически са¬ 
мый дешевый способ — использование ионов аммония, не тре¬ 
бующих восстановления перед 'включением в состав белков 
и т. д. Однако в большинстве типов почв микробная активность 
(нитрификация) быстро превращает ионы аммония в нитраты, 
и легко доступными они остаются в основном в анаэробных и 
кислых почвах. Плата за мутуализм (включая траты на содер¬ 
жание 'бактероидов) составляет приблизительно 13,5 моль АТФ 
па 1 моль образовавшегося иона аммония. Энергетически это 
несколько дороже, чем восстановление до аммония и нитратов 
(12 моль АТФ). К расходам на фиксацию азота следует при¬ 
бавить те, что пошли на образование и поддержание функцио¬ 
нирования самих «клубеньков. Недавно подсчитано, что это 
составляет около 12% общего выхода фотосинтеза. Именно огром¬ 
ные траты на создание и сохранение 'клубеньков делают симбио¬ 
тическую фиксацию молекулярного азота энергетически неэф¬ 
фективным процессом. Однако нет достаточных оснований счи- 
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Рис. 13.11. Развитие корневого клубенька в результате заражения корня бО' 
бового растения клубеньковыми бактериями. (Из Зргепі, 1979.) 


тать, что эволюция высших растений обязательно требует повы¬ 
шения эффективности использования энергии. Если зеленые 
растения «патологически перепроизводят углеводы» (см. гл. 3), 
они, вероятно, в избытке обеспечены энергетическими ресурса¬ 
ми, но лимитированы другими, например — азотом. Приобрете¬ 
ние редкого и денного товара (азота) за дешевую валюту (уг¬ 
леводы) —неплохая сделка. Если бобовое растение с клубень¬ 
ками обеспечить нитратами, то скорость фиксации азота быстро 
падает. И напротив, в среде, где фиксированный азот редок, 
траты на азотфиксирующий мутуализм, вероятно, максимальны. 
Хороший обзор этого симбиоза дает Спрент (Зргепі, 1979). 

Не следует рассматривать мутуализм клубеньковых бакте¬ 
рий с бобовым как изолированную экосистему. Растение, всту¬ 
пившее в симбиоз с азотфиксатором, существенно меняет свой 
экологический статус. В природе бобовые обычно растут вместе 
с другими растениями, являющимися их потенциальными конку¬ 
рентами за связанный азот (нитраты или ионы аммония в поч¬ 
ве). Однако благодаря доступу к уникальному источнику тако¬ 
го азота, бобовые избегают конкуренции. Именно с учетом этих 
экологических отношений можно понять основное преимущество 
азотфиксирующего мутуализма. Если пас интересуют экологи¬ 
ческие последствия симбиотической азотфиксации и ее эволю¬ 
ция, то мы должны рассматривать конкурентоспособность бобо- 
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вых в естественной среде, где они обычно находятся и, ^-види¬ 
мому, эволюционировали. 

На рис. 13.12 показаны результаты эксперимента, ц котором 
соя (бобовое) выращивалась вместе со злаком Разраіит. Под 
смешанные посевы вносили либо неорганические соединения азо¬ 
та, либо РНігоЫит. Эксперимент был поставлен как «серия 
опытов с постоянной общей густотой носева» (см. разд. 7.9.1), 
что позволяет сравнивать рост монокультур злака и сои с их 
ростом в присутствии друг друга. В монокультуре бобового при 
внесении как РЫгоЫит, так и соединений азота, урожай увели¬ 
чивался по меньшей мере в 10 раз, т. е. обе обработки дали 
в целом одинаковый эффект. Это показывает, что 'бобовые мо¬ 
гут использовать оба источника азота, меняя их в зависимости 
от обстоятельств. Злаки реагировали только на внесение удоб¬ 
рений. В смешанных посевах сои и злака с внесением ЮгігоЫипг 
вклад бобового в урожай был примерно в пять раз выше, чем 
у злака. При использовании азотных удобрений оба вида в сме¬ 
шанных посевах дают практически одинаковый урожай. Совер¬ 
шенно ясно, что в таких экосистемах именно в условиях дефи¬ 
цита азота плата за мутуализм оказывается максимальной, 
причем растениями, создающими дефицит (активно расходую¬ 
щими лимитированный ресур), будут виды, не способные к му¬ 
туализму (например, Разраіит) . 

Организмы, фиксирующие атмосферный азот, в некотором 
смысле являются самоубийцами. Если в результате их жизне¬ 
деятельности концентрация связанного азота в среде повыша¬ 
ется настолько, что он становится доступен другим видам, азот- 
фиксатор теряет свое преимущество, может уступить доминиро¬ 
вание окружающим и быть ими вытесненным. Это одна из при¬ 
чин того, что в сельском хозяйстве очень трудно из года 
в год выращивать без севооборота чистую '.культуру бобовых — 
растения глушатся злостными сорняками, поселяющимися на 
обогащенной азотом почве. С этим же, возможно, связано отсут¬ 
ствие в природе зарослей с доминированием бобовых трав или 
деревьев. 

В тканях растений из этого семейства обычно содержится 
много азота, и на пастбищах с клеверно-злаковыми травосме¬ 
сями накопление белка растительноядными животными связано 
в основном с поеданием бобовых. Кроме того, после отмирания 
по мере разложения, длящегося 6—12 месяцев, бобовые увели¬ 
чивают содержание азота в очень небольших объемах почвы. 
Главное последствие этого состоит в том, что сопутствующие 
злаки получат на таких ограниченных участках особо благо¬ 
приятные условия для роста. Растительноядные постоянно 
выедают злаки, и содержание азота в этих пятнах возвращается 
к прежнему уровню, при котором бобовое может снова получить 
конкурентное преимущество. У бобовых со столонами, напри- 





Рис. 13.12. Рост сои ( Сіусіпе зо /а) и злака Разраіит в монокультуре и в сме¬ 
шанных посевах с добавками азотных удобрений и без них; с внесением и без 
внесения азотфиксирующих бактерий рНігоЬіит. Растения были выращены в 
ящиках, содержащих от 0 до 4 особей злака и от 0 до 8 особей Сіусіпе. На 
каждом графике по горизонтальной оси показана доля растений двух видов 
в каждом ящике. КОШ — не внесены ни бактерии, ни удобрения; КШО— вне¬ 
сены РкігоЬіит, не внесены удобрения; КОШ —не внесены бактерии, добавле¬ 
ны азотные удобрения; К1Ш — внесены бактерии и добавлены удобрения. 
(Из с!е\ѴіІ еі аі., 1966.) 
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мер у клевера ползучего, растение постоянно «-блуждает» по 
травостою, оставляя за собой пятна с преобладанием Злаков и 
проникая на новые бедные азотом участки, -которые ів результате 
обогащает. (В этот процесс возникновения пятнистого распре¬ 
деления видов вносят свой вклад и травоядные животные. Они 
объедают траву на обширной площади, а азот, выделяемый с их 
пометом и мочой, концентрируется на небольших участках.) 
Симбиотические боковые -растения в такой экосистеме определя¬ 
ют не только баланс азота, но и циклическое чередование видов 
в пятнисто организованном сообществе. 


13.10.2. Мутуалистическая азотфиксация 
в случае небобовых растений 

Азотфиксация с участием сине-зеленых водорослей. — Азотфик¬ 
сация с участием Ргапкіа. 

Другие организмы, способные к фиксации молекулярного 
азота, образуют мутуадиетические ассоциации с небобовыми рас¬ 
тениями. В этом случае азотфиксаторами являются главным 
образом два типа организмов: сине-зеленые водоросли и зага¬ 
дочное существо Ргапкіа с до сих пор точно не определенным 
таксономическим положением, но обычно относимое к актино- 
мицетам. Распределение этих симбионтов по группам высших 
растений лишено -всякой закономерности и, по-видимому, не 
имеет большого эволюционного смысла. Сине-зеленые водоросли 
образуют симбиоз с тремя родами печеночников ( Апікосегоз , 
Віазіа и Сіаѵісиіагіа) , некоторыми мхами (например, 5рка§- 
пиш), одним папоротником (свободноплавающее водное расте¬ 
ние Агоііа), многими саговниками (например, Епсеркаіагіоз) и 
со всеми 40 видами цветковых растений рода Оиппега. У пече¬ 
ночников водоросль Уозіос живет в слизистых полостях талло¬ 
ма и растение реагирует на ее присутствие образованием тонких 
нитей, увеличивающих контакт между симбионтами. Водоросль 
снабжает растение-хозяин азотом, получая от него соединения 
углерода. 

Ргапкіа мутуалистически взаимодействует с представителями 
восьми семейств цветковых, почти все из которых являются кус¬ 
тарниками или деревьями. Образуемые клубеньки обычно твер¬ 
дые и деревянистые. Наиболее известные хозяева — ольха 
(Аіпиз), облепиха (Нірроркае), восковник (Мугіса) и аркто- 
альпийские кустарнички Агсіозіаркуіоз и Огуаз. У растения 
Саеопоікиз, образующего обширные заросли в калифорнийском 
чапарале, также формируются клубеньки с Ргапкіа. Можно 
считать, что во всех случаях мутуализма с этим микробом хо¬ 
зяин получает возможность поселяться -в бедных азотом место- 
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обитаниях — на торфянистых почвах (Аіпиз и Мугіса), песча¬ 
ных дюцах {ЩррорНае), в арктических и альпийских биотопах 
(Бгуаз, Арсіозіаркуіоз). 

\ 

13.10.3. Эволюция мутуалистической азотфиксации 

Не исключено, что биологическая азотфиксация возникла 
сравнительно недавно. Генный комплекс, ответственный за ко¬ 
ординированные процессы восстановления молекулярного азота, 
по существу один и тот же у всех способных к этому организ¬ 
мов. Весь он целиком (піГсистема) был экспериментально пе¬ 
ренесен в составе плазмиды из бактерии КІеЬзіеІІа рпеитопіае, 
где іпріисутствует естественным образом, в кишечную палочку 
{ЕзсНегісНіа соіі), у которой не встречается. Такой же перенос 
мог неоднократно происходить и в природе. Этим легче всего 
объяснить наличие пі?-системы в столь различных группах про¬ 
кариот. Если способность к фиксации молекулярного азота — 
позднее эволюционное приобретение, то этим объясняется и ее 
отсутствие у эукариот: она развилась уже после их дивергенции 
с прокариотами. 

Разнообразие групп, с которыми у азотфиксирующих орга¬ 
низмов установились мутуалистические отношения, легче всего 
объяснить совершенно независимыми эволюционными события¬ 
ми, происходившими в различных бедных азотом местообита¬ 
ниях, но приведших к глубоким экологическим последствиям. 

13.11. Эволюция субклеточных структур при симбиозе 

Мутуализм — возможный источник эволюции эукариот. 

Мы видели, что как среди растений, так и среди животных 
существуют весьма разнообразные взаимоотношения, которые 
можно считать мутуалистическим симбиозом. Сюда относятся 
ассоциации двух совершенно различных организмов, связанных 
поведенческими реакциями, но проводящих часть своего жиз¬ 
ненного цикла независимо друг от друга и сохраняющих инди¬ 
видуальные особенности (бычки и креветки, бабочка голубянка 
и муравьи). Далее по уровню сложности следуют экосистемы 
типа хемостата (строго внешние по отношению к тканям) в руб¬ 
це жвачных и слепой кишке термитов; затем — межклеточная 
эктомикориза и внутриклеточные зооксантеллы кишечнополост¬ 
ных. Эти стадии можно расценивать как последовательные эта¬ 
пы интеграции сначала отдельных членов сообщества, а затем 
как бы частей одного «организма». 

Нетрудно представить, что некоторые из существ, считаю¬ 
щихся едиными организмами, возникли в результате симбиоза 
приведшего к безвозвратной утере индивидуальности партнеров! 
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На этой точке зрения особенно настаивает Марту лис (Дфаг^иііз, 
1975). Она отитает, что переломные этапы в эволюции основных 
групп высших растений и животных 'сопровождались 7 включе¬ 
нием в состав их «леток прокариот (так называемая «последо- 
вательно-эндосимбиотическая теория эволюции эукариотической 
клетки»). «Первый шаг на пути возникновения эукариот от про¬ 
кариот был сделан, когда внутрь клетки ферментативного ана¬ 
эроба внедрилась эубактерия, в которой осуществлялся цикл 
Кребса (промитохондрия),... в результате чего образовались 
содержащие митохондрии амебоиды, давшие начало всем 
остальным эукариотам. Те в свою очередь приобрели поверхност¬ 
ные подвижные бактерии, превратившиеся в жгутики и реснич¬ 
ки». (Мы уже видели, что жгутиконосцы из кишечника термитов 
подвижны благодаря прикрепленным к ним спирохетам.) Позд¬ 
нее поглощение клеток сине-зеленых водорослей могло бы при¬ 
вести к появлению автотрофного «организма», предка всего 
царства растений. Эта 'последовательность событий является 
чисто гипотетической и вызывает много скептических замечаний, 
но, по крайней мере отчасти, она может соответствовать дейст¬ 
вительности. До сих пор существуют близкие к предполагаемым 
симбионтам формы, включая бактерию Рагасоссиз йепіігіЦсапз , 
рядом признаков напоминающую гипотетического свободножи- 
вущего предшественника митохондрии. Если теория Маргулис 
верна, то основная часть этой главы была посвящена второй 
стадии развития мутуализма, когда все более интегрируются 
друг с другом пары видов, каждый из которых по происхожде¬ 
нию является симбиотической ассоциацией. 

13.12. Модели мутуализма 

На первый взгляд создать математические модели мутуали- 
стических взаимоотношений нетрудно. Для этого уравнение 
Лотки—Вольтерры, описывающее рост популяции одного вида, 
т. е. (1Л г і/сК = гі -М (М—М/М), следует видоизменить, введя коэф¬ 
фициент (+а-М)/М, определяющий, насколько особи вида 2 
способствуют увеличению скорости роста популяции вида 1. 
Такое же уравнение может быть получено для вида 2 с исполь¬ 
зованием коэффициента (+^'М)//Сг. В этих уравнениях учи¬ 
тывается возможность увеличения численности каждого вида 
в присутствии другого вида, т. е. признак истинно мутуалистиче- 
ских отношений. Однако такая модель воспроизводит ситуацию, 
в которой численность обоих мутуалистов взрывообразно и не¬ 
ограниченно возрастает. Очевидно, что это нереалистично. Дру¬ 
гие попытки моделирования мутуализма (см. Мау, 1982) приво¬ 
дят к заключению, что такое взаимодействие довольно неста¬ 
бильно. Но большая часть данных, полученных в естественных 
условиях, показывает его высокую .устойчивость и способность 
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быстра восстанавливаться после (нарушений. Почти наверняка 
неудачах этих моделей объясняется их подходом к мутуализму 
как 'К зеркальному отражению 'конкуренции; в них предусмат¬ 
ривается,'что ограничения роста популяции, существующие для 
отдельного\вида, при мутуализме ослабятся. В действительности 
же большинство случаев мутуализма, вероятно, не ослабляет 
ограничения, а устраняет, замещая другими. Например, если 
у кишечнополостного появляется фотосинтезирующий эндосим¬ 
бионт, углеродное питание перестает быть лимитирующим рост 
фактором, и на первый план, по-видимому, выходят иные огра¬ 
ничения. Такое состояние может быть вполне устойчивым. 

13.13. Некоторые общие черты жизнедеятельности 
мутуалистов 

В биологии .мутуалистов (особенно вступающих в тесные фи¬ 
зические взаимосвязи) существует много характерных черт, отли¬ 
чающих их от большинства других организмов. По своей биоло¬ 
гии они резко отличаются от паразитов и свободноживущих 
сородичей. 

1. Жизненный цикл специализированных мутуалистов уди¬ 
вительно прост (в отличие прежде всего от большинства пара¬ 
зитов). 

2. У эндосимбиотических мутуалистов половое размножение, 
по-видимому, подавлено, особенно по сравнению с паразитами 
и свободно живущими сородичами (см. Ьаѵ/, Ьеѵѵіз, 1983). 

3. У эндосимбионтов нет выраженной стадии расселения. 
Если оно и происходит, то часто у обоих партнеров вместе (на¬ 
пример, когда -молодая самка муравьев, покидая старую коло¬ 
нию, чтобы основать новую, берет с собой инокулят грибов, или 
когда гриб и водоросль у многих лишайников объединяются 
в расселительную структуру). Исключение из этого общего пра¬ 
вила — споры из плодовых тел эктомикоризных грибов, но такие 
грибы большую часть своей жизни могут проводить как свобод- 
ноживущие организмы (или как паразиты). Это различие явля¬ 
ется особенно сильным между мутуалистами и паразитами: по¬ 
пуляционная динамика последних в большинстве случаев опре¬ 
деляется расселением. 

4. При мутуализме, по-видимому, не бывает ничего похожего 
на эпидемии, свойственные паразитизму. По сравнению с па¬ 
разитами популяции 'мутуалистов представляются весьма ста¬ 
бильными. 

5. В популяциях мутуалистов число эндосимбионтов, прихо¬ 
дящихся на одного хозяина, оказывается удивительно постоян¬ 
ным. 

6. По-видимому, у организмов, образующих мутуалистиче- 
ский симбиоз, экологическая амплитуда (и ширина ниши) обыч- 
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но (возможно, всегда) больше, чем у каждого из них при оди¬ 
ночном существовании. Этим мутуализм также отличается от 
паразитизма, когда экологическая амплитуда хозяина в присут¬ 
ствии паразитов обычно сужается. 

7. Удивительно, что специализация по хозяевам у мутуали- 
стов часто оказывается вполне гибкой—мутуализм муравьев и 
растений с нектарниками, водорослей и грибов в лишайниках, 
растений и опылителей и т. д. часто включает пары видов, ко¬ 
торые могут быть мутуалистически связаны с несколькими, иног¬ 
да многими другими видами. Строгая специализация не являет¬ 
ся здесь правилом. 

Безусловно, экологи недооценивали значение мутуализма 
даже в большей степени, чем паразитизма. Их внимание было, 
вероятно, чрезмерно сосредоточено на экологии конкурентных 
отношений и взаимодействий типа хищник—жертва. Одна из 
причин этого, по-видимому, в том, что многие мутуалиетические 
отношения представляются чем-то из ряда вон выходящим, свое¬ 
го рода прихотью естественной истории, что всегда вызывает 
пренебрежение серьезных теоретиков. Мутуализм слишком хо¬ 
рошо подходит для занимательно-описательного подхода к объ¬ 
яснению сущности явлений, при котором любой объект рассмат¬ 
ривается как деталь безупречно отлаженного механизма при¬ 
роды. 

Многие работы по мутуализму представляют собой сборники 
курьезных случаев, и данная глава в основном отражает такую 
ситуацию. Но изучение мутуализма затрагивает одну из наи¬ 
более фундаментальных проблем экологии. Являются ли сооб¬ 
щества организмов более или менее тесно коэволюционирующи- 
ми образованиями? Возникают ли у них особые свойства в ходе 
эволюции взаимодействий? Многие примеры из этой главы, 
по-видимому, подкрепляют точку зрения, согласно которой груп¬ 
пы из двух или большего числа видов проявляют тенденцию 
к объединению во взаимовыгодные ассоциации, что приводит 
к образованию своего рода сверхорганизмов. Мы до сих пор 
почти 'ничего >не знаем о том, как широко распространен такой 
высокоразвитый тип мутуализма; возможно, в не столь выра¬ 
женной форме он объединяет в природе функционирование це¬ 
лых сообществ. Являются ли эти примеры крайним выражением 
широко распространенного явления или только исключениями 
из правила, курьезами, уродствами? Одно из интересных предпо¬ 
ложений состоит в том, что в умеренных зонах, в отличие от 
тропиков, мутуализм редко бывает облигатным. Не исключено, 
что роль факультативных мутуалистов в структуре сообществ 
или гильдий гораздо значительнее, чем предполагалось ранее 
(ВгІ5іо\ѵ, в кн. Мау, 1982). 
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